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Bien qu'il n’y ait point de sujet scientifique qui puisse jamais 
être complètement épuisé par les investigations des chercheurs, 
il pourra paraître téméraire d’avoir choisi un ordre d’Insectes, 
et en particulier celui des Coléoptères — comme matière à 


des recherches neuves et originales. De tous les groupes d’ani- 
maux envisagés par la zoologie, c’est en effet un de ceux dont 
l’organisation est le mieux connue. L'infinie variété de leurs for- 
mes extérieures, maintenues par un squelette externe inaltérable 
et indéformable, a de tous temps désigné les Coléoptères à linté- 
rêt de ceux que leurs goûts scientifiques portent à comparer les 
formes et à classer les espèces : il n’est pas un autre ordre, chez 
les Insectes même, où les descriptions de morphologie externe 
aient été poussées aussi loin et avec un tel luxe de détails. De 
bonne heure les anatomistes ont fait connaître, de façon presque 
définitive, la morphologie interne de ces animaux : ainsi, en ce 
qui concerne le tube digestif, aux descriptions de Dürour, rien 
d’essentiel n’a été ajouté par les chercheurs venus après lui. 
A leur tour les histologistes, désireux d’apprendre le sort des 
üssus pendant la métamorphose, ont éclairé par leurs travaux, 
de façon très minutieuse, la structure fine des organes chez la 
larve et chez l'adulte. Et enfin, les recherches physiologiques de 
Jousser DE BELLESME, de PLareau et de beaucoup d’autres ont 
apporté, en ce qui concerne ces animaux, une très importante 
contribution à nos connaissances, encore bien peu avancées, sur 
la physiologie des Invertébrés. 

Si l’on ajoute que les Coléoptères ne présentent pas d’adapta- 
tions très spéciales, entrainant des modifications très accusées 
dans la forme, comme on en voit, par exemple, chez les Crus- 
tacés et que la parfaite homogénéité du groupe ne permet guère, 
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d’une espèce à l’autre, que des répétitions un peu fastidieuses 
dans les descriptions, on pensera que lentreprise de recherches 
nouvelles sur cet ordre d’Insectes ne peut se justifier que par 
l'adoption d’un point de vue lui-même nouveau. Exposer ce point 
de vue revient à définir l'esprit et le sujet du présent travail, ses 


méthodes et son plan. 


« L'idée de vie, dit AuG. Comte, suppose constamment la cor- 
rélation nécessaire de deux éléments indispensables : un organisme 
approprié et un milieu convenable. C’est de Paction réciproque 
de ces deux éléments que résultent inévitablement tous les phé- 
nomènes vitaux » (1). 

Il semble donc que l'étude des êtres vivants, de leurs formes, 
de leurs propriétés, ne puisse être faite qu’en fonction de ces 
deux facteurs, qu'avec la préoccupation simultanée des con- 
ditions intrinsèques et des conditions extrinsèques. Mais, 
par suite des difficultés qu’on éprouve à saisir à la fois 
toutes ces conditions et en vertu de Ja tendance naturelle 
de notre esprit qui nous porte à abstraire l’objet de notre 
étude de la complexité des phénomènes, les zoologistes, tout 
d’abord, ont surtout considéré les vivants comme isolés du 
milieu extérieur ; ils ont étudié leurs formes et leurs fonctions 
en elles-mêmes, comme des «données indispensables ». Par là 
ils se condamnaient à n’apercevoir jamais les causes des phéno- 
mènes vitaux, ou, quand ils venaient enfin à se préoccuper de 
causes, ils étaient réduits à interprétation par les causes finales, 
qui, en rattachant un phénomène à son conséquent comme raison 
d’être, renverse l’ordre logique de la causalité et contient impli- 
citement un acte de foi plutôt qu'une explication scientifique. 

On sait que c’est LamarGk, véritable créateur du transformisme, 
qui, en introduisant la considération des influences éthologiques 
et des circonstances de milieu dans l'étude des formes animales, 
ouvrit pour les biologistes ennemis de la force vitale et autres 
forces supra-sensibles la large et magnifique voie du détermi- 
nisme physico-chimique. 

L'école lamarckienne n’a eu qu'à dégager et à mettre en 
œuvre la méthode contenue en germe dans la Philosophie zoolo- 

(1) AuG. Coure, Cours de philosophie positive, 3e édit., Paris. Baillière, 


1869. Tome III, p. 209. 
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gique : s’efforcer de rattacher les phénomènes vitaux aux condi- 
tions du milieu dont ils sont eux-mêmes partie intégrante, tenter 
de reconnaître et de prouver le dynamisme qui relie les fonctions 
et les caractères des êtres aux circonstances environnantes ; 
bref, ne jamais considérer la vie comme un domaine isolé, ayant 
ses lois propres — imperium in imperio —, mais comme une 
partie du Cosmos, soumise au déterminisme universel — partem 
in toto. 

C’est animée de cet esprit, sous l’inspiration et la direction 
magistrales de Houssay, que toute une école néo-lamarckienne 
apporte, dans l’étude des formes animales, le souci constant des 
conditions dynamiques. 

Dans de telles recherches, il ne s’agit plus, comme on disait 
autrefois, de « limiter son sujet » (1); il s’agit au contraire de 
élargir le plus possible, de considérer, en même temps que 
l'être vivant, les multiples influences de son milieu et, partant 
du fonctionnement vital, de rechercher la liaison qui existe 
entre ce fonctionnement et l’organisation de l'animal, pour arriver 
en définitive à la solution de ce problème : le déterminisme de 
telle ou telle particularité de la forme, dans le type animal 
auquel on s’est attaché. Problème souvent ardu et complexe, où, 
rejetant définitivement les considérations dutilité et les causes 
finales, repoussant toute explication mystique qui appellerait à 
son aide des « déterminants » préétablis, on cherche à replacer 
les formes et les phénomènes de la vie sous le « jour brutal » de 
leurs causes efficientes. 

C’est une telle tendance dynamique, c’est un tel esprit lamarc- 
kien qui anime les recherches rassemblées dans ce mémoire et, 
en dépit de leur diversité, leur crée un lien, leur donne une unité. 


(1) Le souci de «limiter d’abord son sujet », de ne vouloir s'attacher 
qu'à l'étude d’un côté défini et restreint de ce sujet, est l’exact contre-pied 
de cette judicieuse recommandation de méthode, donnée par Lamarek, dans 
son Discours d'ouverture de l'an X : &I1 me paraît, dit Lamarck, que lors- 
qu'on se propose de se livrer à une étude quelconque et surtout à celle de 
quelque partie de l'Histoire naturelle, on doit d’abord considérer dans son 
entier ou dans son ensemble l’objet que lon cherche à connaître; on doit 
ensuite s’efforcer de découvrir les différents genres d'intérêt qu'il pré- 
sente, et avant tout s'attacher à ceux qui sont les plus généraux et les 
plus importants. L’on s’abaisse ensuite graduellement jusque dans les 
moindres détails de cet objet, si son goût et le temps que l’on peut donner 
à cette étude permettent de descendre jusque-là ». 
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Deux ordres de phénomènes opposés concourent au détermi- 
nisme des formes animales : les uns, liés à lassimilation, sont 
proprement constructeurs, anagénétiques ; ils consistent en 
l'élaboration de substance plastique et aboutissent, dans leur 
résultat le plus général, à la croissance ; les autres, au contraire, 
de nature catagénétique, c’est-à-dire liés à la désassimilation, à 
l’excrétion, ont pour effet la désintégration de la substance 
vivante, la production de déchets, qui, quelquefois, sont norma- 
lement éliminés, mais qui très souvent aussi sont immobilisés 
sous forme inerte dans l’organisme lui-même et deviennent un 
facteur plus ou moins important de la forme. 

On a déjà plusieurs fois noté que ces deux ordres de phénomè- 
nes ne se prêtaient pas avec une égale facilité à l'analyse physico- 
chimique : les premiers y sont encore, dans bien des cas, réfrac- 
taires et, avant de pouvoir tenter leur étude, la morphologie 
dynamique, à ses débuts, s'applique d’abord à scruter ceux des 
phénomènes catagénétiques qui ont une répercussion sur la 
forme, pour tâcher d'expliquer celle-ci par ceux-là dans la 
mesure qui convient. 

Or, dans cette direction de recherches, il m'a paru qu'un trait 
essentiel et capital dominait toute l’histoire physiologique et mor- 
phologique des Coléoptères : c’est la production de la chitine, 
cette sécrétion exodermique qui caractérise les Arthropodes. Lei, 
mieux que chez tous les autres Insectes, la sécrétion chitineuse 
prend un rôle considérable : elle forme à tout le corps une cara- 
pace presque rigide, elle envahit la paire d’ailes antérieures, les 
transforme en élytres et ces élytres constituent pour le thorax et 
l'abdomen un étui dorsal plus ou moins épais qui, alourdissant 
le corps, rend souvent inutiles les ailes postérieures et amène 
leur complète atrophie ; le prothorax et la tête portent aussi un 
fort revêtement de chitine et se munissent, surtout chez les 
mäles, de cornes, d’épines, d’excroissances, que lon a interpré- 
tées comme organes de défense ou d’ornementation. I n’est pas 
jusqu'aux appendices qui ne deviennent parfois de forts organes 
chitineux (mandibules, etc.), où qui ne portent aussi des épines, 
des crochets et des poils, toujours formés de cette substance et 
dont la fixité spécifique rend de grands services pour la classi- 
fication de ces animaux. 

Ainsi, même à un examen superficiel, les Coléoptères parais- 
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sent bien se caractériser, parmi les autres Insectes, par une sur- 
production de chitine. Il n’échappera à personne que cette sur- 
production d’une substance que l’organisme n’élimine pas, mais 
qui devient au contraire partie intégrante de cet organisme, doit 
jouer un rôle très important, sinon le premier rôle, dans le 
déterminisme de la forme chez ces animaux. Par elle, en effet, il 
se produit un véritable encroûtement du corps, qui non seule- 
ment conditionne la forme générale, mais encore exerce une 
répercussion directe ou indirecte sur chacun des appareils 
qu'étudie le morphologiste. 

Dès lors, il s'agissait, ayant mesuré l'importance de la 
production de la chitine chez les divers Coléoptères, de 
rechercher lorigine et la cause de cette sécrétion envisagée 
comme une réaction physiologique aux influences extérieures du 
wenre de vie et du régime alimentaire. Ensuite il fallait tenir 
compte du rôle de ce facteur médiat, le dépôt de la chitine, avis 
sant à côté des facteurs directs, les influences extérieures, dans 
le déterminisme de l’organisation morphologique. 

Tel est l’esprit dans lequel ont été entreprises les présentes 
recherches de morphologie et de physiologie comparées sur le 
tube digestif. Ne pouvant embrasser dans cette étude dynamique 
toute l’organisation des Coléoptères, je me suis attaché au tube 
intestinal parce qu’il est le plus directement soumis au régime 
et, en tant que surface intérieure, à l’encroûtement chitineux. 
J'ai voulu établir comment cet organe réagit au régime alimen- 
taire par sa forme, sa longueur, sa plus ou moins grande diffé- 
renciation, sa structure et ses fonctions sécrétrices. Il est clair 
que des investigations analogues, procédant du même esprit 
dynamique, pourront être ensuite dirigées sur les appareils de 
relation et de reproduction : par elles, je compte, plus tard, 
compléter le présent travail. 


« La morphologie dynamique, écrit Houssay, ne peut exister 
sans la méthode expérimentale » (1). C’est bien en effet la méthode 
expérimentale que j'ai mise en œuvre dans mes recherches. Mais 
qui dit méthode expérimentale n'implique pas forcément linter- 


(1) Houssax, La morphologie dynamique (Collection de Morphologie 
dynamique, Paris, Hermann, 1910), p. 9. 
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vention active du chercheur dans les conditions des phénomènes 
qu’il étudie : on peut faire usage de la méthode en question sans 
faire d’expériences proprement dites, en se livrant simplement à 
des observations bien conduites, lesquelles permettent ensuite 
d'établir un rapport causal entre les séries de phénomènes que 
l’on a relevées. ; 

Voulant montrer en quoi consiste essentiellement la méthode 
expérimentale, Houssay, dans La Forme et la Vie (1), a pris 
comme exemple les recherches bien connues de ScHMANKEwWITCH 
sur les Artemia et les Branchipus : ScamankewiTen (2), frappé 
des variations de formes qu’il a notées chez ces Crustacés, est con- 
duit à incriminer le degré de salure de l’eau où ils vivent, comme 
cause de leurs variations : il institue alors une expérience, où, 
faisant varier la teneur en sel du milieu, 1l constate effectivement 
que les larves d’Artemia salina, dans une eau de plus en plus 
salée, finissent par se transformer en Artemia Mülhausenti, et 
qu'inversement dans une solution de plus en plus diluée, elles 
revêtent peu à peu les formes du Branchipus. Mais, outre cette 
expérience, il vérifie encore son hypothèse par des observations : 
les lagunes salées des environs d’Odessa présentent de grandes 
différences dans le degré de densité de l’eau et ScamaxkewiITen 
peut y recueillir une grande variété de formes donnant tous les 
passages d’un type à un autre. Dans ce dernier cas, comme dans 
le premier, il fait usage de la méthode expérimentale, il établit une 
comparaison entre deux séries de phénomènes, d'une part les 
degrés de densité de l'eau, d'autre part les formes variées réalisées 
chez les Artemia etles Branchipus. Et on pourrait dire que dans 
les deux cas il s’agit également d’une expérience : seulement dans 
l'un l’expérience est instituée par la nature au lieu de lêtre par 
l’expérimentateur (3). 


(1) Houssax, La Forme et la Vie. Essai de la méthode mécanique en 
zoologie. Paris, Schleicher, 1900. 

(2) ScamankewireH, W. J,, Ueber das Verhältniss der Artemia salina 
Miln. Edw. zur Artemia Mülhausenii Miln. Edw. und dem Genus Branchi- 
pus Schaeff (Zeitschr. f. wiss. Zool., Bd. XXV, 1875, p 103-116). 

(3) Gran a également insisté plusieurs fois sur la véritable manière de 
comprendre l'expérience, notamment dans l’article suivant : Les tendances 
actuelles de la Morphologie et ses rapports avec les autres sciences (Bull. 
scient, Fr. et Belg., t. XXXIX, 1905, p. 455. Réimprimé dans : Giard, 
Œuvres diverses, t. 1, Paris, 1911, p. 151-180). 
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Tout être vivant, placé dans des conditions déterminées de 
milieu et de nourriture, soumis à telles influences extérieures et 
recevant telles ou telles excitations, peut être considéré comme 
une expérience instituée par la nature. C’est à l’observateur de 
discerner et de dégager, parmi les multiples conditions naturelles 
qui agissent sur les êtres vivants, les causes réellement détermi- 
nantes du phénomène qu'il étudie. La méthode biométrique 
devient l’aide indispensable de lobservation, quand celle-ci vise 
à établir des relations causales. 

C’est la technique que j'ai constamment employée dans Pétude 
des Coléoptères. Les différents types de cet ordre d’Insectes 
offrent une série d’adaptations à différents genres de vie et de 
nourriture, avec lesquels j'ai tâché de mettre en rapport les traits 
variables de l’organisation : cela ne pouvait se faire que par léta- 
blissement de rapports. minutieux, que permettait seule la 
méthode des mensurations organiques. Qu'il s'agisse d'établir la 
proportion spécifique de chitine, de déterminer les longueurs des 
régions intestinales, d'étudier l'activité des sécrétions diastasi- 
ques, etc., c’est toujours, comme on le verra, par des mesures 
précises, aussi nombreuses que possible, que j'ai procédé. Un per- 
fectionnement pratique de la méthode consiste à traduire par des 
courbes et des graphiques les résultats proclamés par les chif- 
fres : j'y ai recours toutes les fois que par ce procédé Je peux 
mettre les faits en lumière plus vive et plus claire. 

Appliquée aux Coléoptères à l’état parfait, la méthode biomé- 
trique échappe aux critiques que lui adressent quelquefois ses 
adversaires. Ceux-ci, par exemple, contestent la valeur des résul- 
tats qu’elle fournit quand elle synthétise, comme homogènes, des 
évaluations portant sur des espèces animales très éloignées les 
unes des autres, très dissemblables comme organisation et pour 
lesquelles, assure-t-on, il ne saurait y avoir de commune mesure. 
On lui reproche aussi, souvent, de ne pas toujours tenir compte 
de l’âge des individus qu’elle compare, er de négliger ainsi lPin- 
fluence importante de l’activité sexuelle. L'usage de la biométri- 
que, dans les conditions où je lai mise en œuvre à propos des 
Coléoptères, est parfaitement légitime : ici, en effet, nous avons 
affaire à un groupe animal remarquablement homogène, qui plus 
que tout autre (en mettant à part les Oiseaux, peut-être) présente, 
en dépit de ses variations adaptatives, une grande uniformité 
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générale d'organisation, évidemment liée à une non moins grande 
conformité dans le fond vital. D'autre part, l'existence de méta- 
morphoses complètes permet de saisir tous les individus que l'on 
étudie à une même phase de leur vie, les métamorphoses mar- 
quant des stades bien tranchés dans l’évolution ontogénétique des 
Holométaboles. Aussi la comparaison de Coléoptères adultes, 
établie au moyen de mensurations organiques, échappe-t-elle, me 
semble-t-il, à toute critique de portée générale ou particulière. 

Muni donc d’une telle méthode, j'ai tâché d’éclaireir le sujet 
que je m'étais proposé et que je viens de définir, par une série 
d’investigations de nature assez variée, les unes éthologiques, les 
autres morphologiques et histologiques, d’autres enfin physiolo- 
giques. Ces recherches se rangent en un certain nombre de gran- 
des divisions dont on saisira, j'espère, l’enchaîinement dans l’énu- 
mération détaillée qui va suivre : 

1° Présumant que le régime alimentaire est le facteur d’impor- 
tance prédominante auquel sont imputables les variations d’orga- 
nisation ou de fonctionnement étudiées dans ce travail, il était 
naturel que je m’attachasse d’abord à définir, aussi exactement 
que possible, l'alimentation des Coléoptères et les divers régimes 
auxquels sont soumises les différentes espèces de cet ordre. C’est 
à l’objet de FIndroduction : L'alimentation et les régimes ches 
les Coléoptères. 

2° J’étudie immédiatement ensuite la production de la chitine, 
en l’envisageant comme une sécrétion influencée par la nature du 
régime et comme un facteur médiat, par lequel le régime condi- 
tionne et détermine d’importants caractères de forme. Cette 
première partie peut donc s’intituler : La production de la chi- 
tine chez les Coléoptères. 

3° La deuxième partie est consacrée à la Morphologie du tube 
digestif, éclairée par létude du régime et de la sécrétion chiti- 
neuse. Les caractères de grosse anatomie, puis sa structure his- 
tologique, sont décrits de façon comparée, chez les différents 
types de l’ordre. 

4" Enfin les fonctions diastasiques du tube digestif, mises en 
relation avec les conditions d’alimentation, font l’objet de la troi- 
sième partie : Les sécrétions diastasiques, en fonction du 
régime, chez les Coléoptères. 
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5 Un chapitre de Conclusions générales réunira finalement 
tous les résultats recueillis au cours de mes recherches, et cher- 
chera à dégager leur intérêt particulier ou théorique. 


Avant d'ouvrir l'introduction de ce mémoire, un très agréable 
devoir m’impose d'exprimer ma reconnaissance à tous ceux qui, 
en s'intéressant à mes recherches, m'en ont permis ou facilité 
l'exécution. 

Je prie mon maître, M. le professeur Houssay, d'accepter l’as- 
surance de ma respectueuse gratitude et de mon entière affec- 
tion. C’est lui qui m'a fourni l'inspiration de ce travail et m’y a 
guidé pas à pas. Il en est le véritable parrain intellectuel. 

Je n'oublie pas non plus mon premier et regretté maître de 
zoologie, M. le professeur Porrrer, de la Faculté des Sciences de 
Clermont-Ferrand, à la mémoire de qui je garde le plus profond 
et le plus reconnaissant souvenir. 

A MM. les professeurs DastRe et Bouvier qui ont bien voulu 
présenter en mon nom plusieurs Notes à l’Institut; à M. Cnravas- 
TELON, dont les enseignements m'ont permis d'entreprendre toute 
la partie chimique de ce mémoire; à M. Cazver, auprès de qui 
J'ai trouvé les conditions les plus favorables à lachèvement de 
mon travail; à M. Charles PÉREZ, qui m'a fait bénéficier plu- 
sieurs fois de sa haute compétence pour tout ce qui touche aux 
Insectes, j'offre l'expression de ma très vive gratitude. 

Enfin je dois encore remercier toutes les personnes qui ont pris 
la peine de recueillir et de m'envoyer des Insectes : M. le D" Clé- 
ment Perir, M. Cnaraxay, mes camarades Xavier Roques, Jean 
CHarTanay, Robert Lévy et Paul RozLLAaND, sans oublier mes chers 
parents et plus spécialement ma sœur Lucie, qui n’a aidé dans 
la récolte d’une très grande partie des Insectes que réclamaient 
mes recherches. 

Ces recherches, la Faculté des Sciences de Paris a bien voulu 
les honorer d’une subvention de la fondation Commercy. Je suis 
heureux aujourd’hui de pouvoir lui faire hommage de ce travail, 
et Je prie M. le Doyen d’agréer l’expression de ma très vive 
gratitude et de mon profond respect. 


INTRODUCTION 


L'ALIMENTATION ET LES RÉGIMES CHEZ LES COLÉOPTÈRES 


Si les deux propriétés essentielles de l’espèce, à savoir la pos- 
session d’une forme caractéristique et la faculté d'évolution, sont 
restées fort longtemps réfractaires à toute explication physico- 
chimique, elles ont reçu enfin une interprétation féconde le jour 
où 1l est venu à l’idée des biologistes de rattacher la forme spéci- 
fique de l'être vivant, entre autres multiples conditions, à la nature 
chimique de sa substance. On sait que Le Danrec (1896) sup- 
pose même une dépendance absolue, exclusive, de la forme et de 
la composition chimique et que de ce principe, admis sans res- 
triction, il fait la base de son système biologique; pour lui, la 
diversité des protoplasmes, à elle seule, expliquerait linfinie 
variété des formes vivantes. 

On pourra remarquer avec Houssay le caractère tout statique 
de cette notion absolue de spécificité chimique, telle que ladopte 
Le Daxrec ; on pourra très justement observer, avec DASTRE, que 
la forme de l’espèce n’est pas seulement « adéquate à sa sub- 
stance », mais € à toutes les conditions matérielles, physiques, 
chimiques, mécaniques dans lesquelles elle est placée » et que 
cette forme est ainsi « la condition d'équilibre matériel corres- 
pondant à une situation très complexe, à un ensemble de condi- 
tions données ». Ayant ainsi fait la part exacte de la « condition 
chimique » dans le déterminisme de la forme, on pourra encore 
se rendre compte que, par cette condition elle-même, l'être vivant 
n'échappe pas à un dynamisme externe, mais au contraire, en 
raison de ses échanges constants avec le milieu où il est placé, 
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reste soumis aux influences multiples qui, de l'extérieur, peuvent 
agir sur la nature chimique de sa substance, la modifier lente- 
ment et, par cette évolution physiologique, entraîner une évo- 
lution concomitante de la forme spécifique. 

Ainsi entendue, la liaison de la forme et de la constitution chi- 
mique devient un principe heuristique très fécond. Elle inspire 
toutes les recherches, à tournure expérimentale, qui visent à éclai- 
rer les variations de forme et, en définitive, l’évolution des 
espèces, par l'influence chimique des facteurs biologiques exter- 
nes : en première ligne, par celle du régime alimentaire. 

IL est évident, en effet, que l'alimentation est la condition pre- 
mière et essentielle qui tient sous sa dépendance le métabolisme 
de l’animal. 

D'une part Fassimilation formative du protoplasme qui se 
manifeste par le développement, la croissance et même la géné- 
ration, d'autre part la destruction organique et l’excrétion des 
déchets, qui jouent un si grand rôle dans le déterminisme de la 
forme, ne peuvent manquer d’être influencées par la nature des 
matériaux sur lesquels s’exercent ces opérations purement chi- 
miques. Or ces matériaux, c’est l'alimentation qui les fournit et 
on conçoit que par là le régime alimentaire, en modifiant le chi- 
misme de l'espèce, joue un rôle prépondérant pour lui imprimer 
telle ou telle forme dans des conditions déterminées. 

De nombreux organismes inférieurs se prêtent merveilleuse- 
ment à la vérification de cette hypothèse, par leur aptitude à se 
transformer sous l’action de variations chimiques survenues dans 
leur milieu nutritif. Certaines bactéries peuvent être considérées 
comme de véritables réactifs morphologiques des changements 
de composition que peuvent subir leurs milieux de culture. Les 
études faites à ce point de vue sur certains bacilles peuvent être 
répétées et variées à l’infini, et depuis que WassERzUG (1888) a 
ouvert la voie, de nombreux auteurs s’y sont engagés, multipliant 
les expériences. 

Beaucoup moins nombreuses ont été les tentatives pour définir 
l’action morphogène du régime alimentaire sur les animaux d’or- 
ganisation élevée. La plupart de ceux qui ont envisagé une 
influence dynamique de lalimentation n’ont guère aperçu que 
les modifications apportées par le régime, de façon immédiate et 
surtout mécanique, aux organes de la digestion. C’est ainsi que 
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HozmGRex (1867 et 1872), WEerxer (1894) Braxpes (1896), 
Weiss (1901), YUNG (1904), SPiess (1904) BaBak (1909), Revi- 
LIOD (1908) ont étudié chez différents animaux : Sangsues, Insec- 
tes, têtards de Batraciens, Oiseaux, Mammifères, l'influence de 
l'alimentation sur la forme et la dimension du tube digestif. 

Déjà en 1907, SCHEPELMAN admettait qu’une alimention artifi- 
ciellement variée avait un retentissement sur l’organisation tout 
entière de lOie et 11 décrivait les résultats d’une expérience insti- 
tuée par lui à ce sujet. Mais c’est surtout Houssay (1907) qui, 
ayant adapté des poules, oiseaux granivores, à un régime carni- 
vore et, ayant prolongé l'expérience pendant six générations con- 
sécutives, a pu tirer de son étude les conclusions les plus impor- 
tantes au point de vue de la morphologie dynamique, en montrant 
l’action d’un tel changement de régime sur la croissance de Pani- 
mal, ses fonctions de nutrition et de reproduction, les caractères 
de son organisme tout entier et jusque sur ses instincts. Il préci- 
sait ainsi la notion d'intoxication par le régime et ouvrait aux 
chercheurs un très large chemin qui conduira peu à peu à con- 
naître le rôle morphogénique exact de tel ou tel mode d’alimen- 
tation. 

LA RiBoIsièRE (1910) et MaGxax (1911), laissant les procédés 
de l’expérimentation pour ceux de la biométrie, ont montré déjà 
dans quelle importante mesure les variations organiques des 
Oiseaux pouvaient être rattachées à leurs différents régimes ali- 
mentaires. 

Pour ma part, je me suis proposé d'étudier, en fonction de 
l'alimentation, chez les Insectes coléoptères, la production de la 
chitine, cet élément important de la forme, ainsi que les fonc- 
tions diastasiques du tube digestif et la morphologie du même 
organe. Il est clair que dans pareille étude il faut nécessairement 
se préoccuper d'abord de définir aussi exactement que possible 
les conditions d'alimentation propres aux différentes espèces dont 
il sera ultérieurement question. 


Cette recherche préliminaire ne peut avoir la prétention d'être 
entièrement personnelle. Aussi bien n'est-il pas nécessaire qu'elle 
le soit : les consciencieuses observations des entomologistes ont 
suffisamment précisé nos connaissances sur les mœurs des insec- 
tes indigènes pour que je puisse écrire le présent chapitre, même 
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si Je venais à perdre les notes personnelles consignées sur mes 
carnets de chasse. Ces notes d’ailleurs sont forcément fragmen- 
taires et incomplètes ; au surplus je ne ferai mention de mes 
observations propres que lorsqu'elles pourront ajouter quelque 
chose, sinon comme exactitude, au moins comme précision, à ce 
que tous les naturalistes savent déjà sur lalimentation des Coléo- 
ptères. 

L'ordre des Coléoptères présente les adaptations alimentaires 
les plus variées. On peut établir parmi celles-ci une première 
grande division, suivant que la nourriture consiste en substances 
animales, où au contraire en matières végétales. Nous envisage- 
rons donc successivement les Coléoptères carnivores, puis les 
végétariens et trouverons d’ailleurs des espèces à alimentation 
mixte qui établissent le passage entre ces deux groupes. Il va 
sans dire que, dans ces groupes mêmes, des subdivi IsSions assez 
importantes peuvent encore être établies. 


Coléoptères carnivores. — Les Coléoptères carnivores ne 
réclament point en général une nourriture très spéciale et, si Pon 
met à part quelques types adonnés exclusivement à un genre de 
proie bien défini, les Cicindélides, les Carabides, les Dytiscides, les 
Staphylinides et les Téléphorides s’accommodent fort bien de toute 
chair animale, quel que soit le groupe zoologique d’où elle pro- 
vienne. 

On peut dire cependant que c’est surtout le groupe des Insec- 
tes qui fournit d'aliments les Coléoptères carnivores. Les Cicin- 
dèles notamment, soit qu’à l’état de larves enfoncées dans le sable 
elles guettent leur proie au passage, soit qu’à l’état parfait elles 
volent d’un trait rapide pour latteindre, capturent surtout de 
petits Insectes, petits Carabiques, Fourmis, Staphylins, Apho- 
dius, etc. Les Elaphres, qui rappellent à bien des égards les Cicin- 
dèles, font une chasse active aux menues larves qui vivent sur les 
bords vaseux des étangs. 

Les grands représentants de la famille des Carabides, qu'ils 
habitent nos jardins comme Carabus auratus (1), les champs 

(1) On trouvera à l’appendice qui complète ce mémoire la liste de toutes 
les espèces dont il est question dans le texte; dans cette liste le nom 
d'auteur accompagne la désignation spécifique ; comme ce nom n’a pas 


été répété à chaque fois dans le texte, il suffira, pour éviter toute ambi- 
guité, de se reporter à la liste qu’on trouvera ci-jointe. 
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cultivés et les vignes comme Carabus consitus et Procrustes 
cortaceus, où bien encore les forêts comme Carabus catenulatus, 
Carabus purpurascens, etc., se nourrissent indifféremment de 
Vers de terre, de Mollusques (Escargots et Limaces), de larves 
et d’Insectes parfaits. J’ai vu fréquemment des Carabes dorés 
emportant des vers de terre, ou attablés à des escargots écrasés. 
Tous les individus de Carabus consiltus que j'ai utilisés dans mes 
recherches ont été trouvés dans des pépinières de lilas ravagés par 
Otiorynchus lenebricosus ; bien que je n’aie pas observé directe- 
ment le fait, il est très supposable que ce grand Carabe faisait sa 
nourriture des Charançons qui étaient là en extraordinaire 
abondance. 

À propos de lalimentation des Carabes, il faut signaler que si 
le régime carnivore est la règle et l'habitude chez ces Insectes, 
ils peuvent aussi accidentellement se nourrir de matières sucrées 
empruntées aux végétaux. GrarD (1898) l’affirme à la suite d’une 
observation personnelle, Ce qui n’est qu'une possibilité pour les 
Carabes devient une tendance prédominante chez plusieurs 
Coléoptères de la même famille, en particulier les Harpales. Je 
parlerai plus loin de ces derniers. 

Les Dytiscides montrent dans les eaux les mêmes mœurs car- 
nassières que sur terre les Carabes. Toutes les espèces que J'ai 
étudiées dans cette famille se nourrissent d’autres Insectes 
aquatiques, larves et adultes de Crustacés, de Mollusques, et 
surtout de têtards de Batraciens. Ils ne dédaignent point la chair 
de Mammifères lorsque le hasard leur en sert : J’ai observé, dans 
une mare de la forêt de Fontainebleau, de nombreux Acrilius en 
train de se repaître de débris de chair sur les ossements d’un Cerf 
qui reposaient au fond de l’eau. 

Tous ces insectes carnivores, Cicindèles, Carabes, Dytiques, ne 
répugnent point au cannibalisme ; on peut même dire que celui-ci 
est d’un usage courant chez les larves de beaucoup d’entreeux, sur- 
tout lorsque ces larves se trouvent en grande abondance dans un 
milieu restreint qui ne leur offre pas une nourriture suflisante : 
au mois de Mai 1910,Je remarquai à la surface d’une petite 
mare des bois de Verrières (près de Paris), un grand nombre de 
dépouilles de larves de Drytiques qui flottaient à la surface de 
Veau ; en les examinant de près, je reconnus que beaucoup 
d’entre elles étaient purement et simplement des mues chitineu- 
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ses rejetées récemment par les animaux, mais il y avait aussi un 
grand nombre de cadavres, flasques et à moitié vides, de larves 
qui avaient servi de proie à leurs congénères : il me fut facile de 
pêcher plusieurs larves vivantes et d’assister aux scènes de canni- 
balisme qui se produisaient inévitablement entre celles que je 
réunissais dans un même flacon. 

La destruction réciproque entre individus de la même espèce, 
provenant souvent de la même ponte, n’est donc pas un fait 
anormal, survenant seulement chez les Insectes élevés dans la 
captivité des aquariums. Ce mode d'alimentation est fréquent 
dans Ja nature. FaBgre la observé encore chez les larves 
d’'Ocypus olens, parmi les Staphylinides : «Très rarement, sous 
la mème pierre, dit cet auteur, je fais trouvaille de deux larves ; 
et lorsque cette chance n'arrive, lune des deux est toujours en 
piteux état : l’autre la dévorait comme gibier d'usage courant », 
(vol. VIIT, p. 266). Les adultes de la même espèce se comportent 
à cet égard comme leurs larves, tout en se nourrissant aussi aux 
dépens d’autres petits animaux et peut-être, à l’occasion, aux 
dépens des cadavres comme beaucoup d'espèces de Staphylinides. 

Les T'elephorus sont aussi de grands carnassiers, leurs larves 
détruisent abondamment vers, chenilles et autres larves; les 
adultes fréquentent les plantes, mais uniquement dans le but 
de s’emparer des autres Insectes quicherchent sur les fleurs leur 
subsistance. BREuM assure d’ailleurs que les adultes ne sont pas 
exclusivement carnassiers et peuvent se repaître aussi, acciden- 
tellement, de sucs végétaux. 

Les Coccinelles présentent un remarquable exemple de spécia- 
hsation du régime. Sous leur forme larvaire et sous leur forme 
adulte, ces petits animaux font une énorme consommation de 
pucerons, qui constituent leur nourriture exclusive : on pourrait 
donc les considérer comme représentants d’un régime aphidi- 
phage. Les Coccinelles affamées peuvent d’ailleurs s’accommoder 
d’autres aliments que leurs Pucerons habituels ; on les voit alors 
s'attaquer aux chenilles de Cochylis ou dévorer leurs propres 
nymphes. 

Enfin la famille des Silphides nous montre le passage de Pali- 
mentation carnivore ordinaire au régime nécrophage. S'lpha 
atrala se nourrit de chair vivante et chasse dans les bois Insectes 


et Mollusques ; cette espèce ne dédaigne cependant point les 
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cadavres qu'elle peut rencontrer. Les matières animales en putré- 
faction constituent l'aliment principal de Silpha obscura, que 
J'ai rencontré fréquemment sous les cadavres de petits Oiseaux 
et de petits Mammifères. Enfin Sipha littoralis se rencontre 
ainsi que sa larve dans les grandes charognes ; j'en ai pris de très 
nombreux individus, au mois de mai 1911, dans le cadavre d’un 
très gros chien en pleine décomposition. 


Coléoptères allotrophiques. — (ï14RD (1898) a réuni-sous le 
nom d’allotrophie tous les changements de régime qui peuvent 
survenir au cours de la vie des individus ou de celle des espèces. 

L'Hydrophile (/ydrous  piceus) présente un remarquable 
exemple d’allotrophie. De lPavis de tous ceux qui se sont inté- 
ressés à ses mœurs — il faut citer surtout Micer (1809), 
Lyoxer (1832), RENGEL (1901), Haupr (1909) — la larve de PHy- 
drophile a une alimentation carnivore, qui consiste principale- 
ment en Mollusques, Physes, Limnées et Planorbes. L’Insecte 
parfait est au contraire normalement herbivore et se nourrit 
de Potamogeton, Geratophyllum, Elodea, ete. W n'est d’ailleurs 
pas très exclusif et, en l’absence de végétaux, peut très bien 
s’attaquer à des Mollusques, à des larves aquatiques ou à ses 
propres semblables. Aussi Wasmaxx (1888), et plusieurs autres 
auteurs, le considèrent-ils comme proprement omnivore ; il est 
certain qu’on peut conserver très longtemps des Hydrophiles en 
aquarium, en les nourrissant seulement avec de la viande ; mais 
comme l’a fait remarquer ReNGELz, cela ne veut pas dire qu’ils ne 
soient, dans la nature, normalement et habituellement végétariens. 

Hydrophulus caraboides a mème genre de vie que l'espèce précé- 
dente. L’allotrophie de ces deux Hydrophilides apporte un nouvel 
exemple à l'appui de cette remarque faite par Laroy (1908) «que 
lorsqu'il y a changement de régime chez un Insecte, alimenta- 
tion de la larve est toujours plus azotée que celle de Fadulte » 
(p. 272). L'auteur interprète ce fait dans un sens tout finaliste, en 
lui donnant pour raison que la vie larvaire, qui est la phase de 
croissance dans l’existence de l’Insecte, «a besoin surtout d’ali- 
ments plastiques », tandis que l'adulte qui € n’augmente plus de 
taille, mais se livre en général à une vie très active », réclame 
surtout une alimentation énergétique. Si l’on veut faire interve- 
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son espèce doit exiger, pour la formation des germes chez 
l'adulte, une proportion d'aliments plastiques probablement 
aussi importante que celle employée dans la croissance de la 
larve. Aussi bien, vaut-il mieux ne pas recourir à de telles expli- 
cations et, considérant le régime comme un facteur lui-même 
déterminé par des circonstances de milieu très complexes qui 
limposent à l'animal, rattacher à son influence les particularités 
physiologiques et morphologiques que l'observation faitconstater. 
Nous serons précisément amenés à nous demander quel rôle joue 
la nature de Palimentation sur la croissance de la larve, la durée 
de sa vie et l’évolution ontogénétique de l’Insecte. 


Transition du régime carnivore au régime végétarien. — 
Nous avons déjà constaté qu'une tendance au régime végétarien 
s’indiquait chez certains Carabes (Carabus auratus) capables 
de se nourrir de matières sucrées d’origine végétale. Cette ten- 
dance s’affirme chez d’autres espèces de la même famille; « on 
trouve chez les Carabiques, dit Grarp (1898), tous les passages 
entre le régime carnivore exclusif qui est la règle dans la famille 
et le régime végétarien exclusif réalisé chez les Zabrus » (p. 133). 

Ce passage s'effectue par les Amara et les Harpalus; les 
Amara sont des Carabides intéressants par ce fait qu'ils sont 
herbivores tout autant que carnassiers. Les Harpales sont pro- 
bablement tous plus herbivores que carnassiers, s’il faut en croire 
ce que l'observation a révélé pour toutes les espèces dont on a 
pu constater le régime. « Le professeur Forges, de Champaigne 
(Illinois), rapporte GiarD (p. 132), ayant examiné le contenu 
intestinal de trois espèces d’Aarpalus des Etats-Unis, trouva 
qu’un huitième seulement consistait en débris animaux ; le reste 
était formé de pollen de diverses fleurs, tissus de Graminées, 
Champignons, etc. ». Un grand nombre d’espèces de nos pays 
sont connues comme nettement herbivores : tels sont Æ/arpalus 
(Ophonus) puncticollis, Harpalus æneus, Harpalus ruficornis, 
ce dernier passant même pour occasionner parfois de sérieux 
dommages dans les récoltes. J'ai cherché à reconnaître, par 
examen du contenu intestinal, le régime de espèce étudiée par 
moi, /1. atratus ; la présence dans le tube digestif de débris 
cellulosiques assez nettement reconnaissables me permet de con- 
sidérer cet Harpale comme au moins partiellement végétarien. 
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Coléoptères végétariens. — On peut réunir ensemble sous le 
nom de végétariens tous les Coléoptères qui, se nourrissant des 
parties tendres des plantes (régime herbivore), ou du tissu 
ligneux des arbres (régime xylophage), ou de substances végé- 
tales en décomposition (régime humivore), empruntent dans ces 
différents cas au règne végétal les matériaux de leur subsistance. 

Les Coléoptères herbivores sont surtout représentés par les 
Mélolonthiens, les Curculionides et les Chrysomélides. 

Tout le monde connaît les dommages incalculables que cause 
le Hanneton, soit comme larve, en dévorant toutes les racines 
qu’il rencontre, soit comme Insecte parfait, en détruisant le feuil- 
lage des arbres. Le Hanneton Foulon a un mode d’existence 
identique, avec cette particularité que c’est aux Pins qu'il s’at- 
taque de préférence à l’état adulte. 

Les Charançons sont aussi de grands ennemis des plantes 
sauvages ou cultivées. Des trois espèces d’Otiorynchus que j'ai 
pu étudier, lune, ©. atroapterus, vit aux dépens des oyats 
(Ammophila arenaria) sur les dunes de la Manche ; la seconde, 
O. Liqustici, est très préjudiciable aux cultures (les individus 
que j'ai étudiés ont été pris sur la vigne) ;.enfin J'ai pris la troi- 
sième, ©. tenebricosus, dans des pépinières de lilas, dont les 
jeunes pousses étaient entièrement détruites par ces Insectes. 

Enfin les Chrysomélides se nourrissent des parties molles des 
plantes, notamment de feuilles. Les Donacia vivent sur les 
plantes aquatiques : j'ai pris D. clavipes sur Phragmites com- 
munis aux étangs de Chaville, près Paris. Les Zina (L. Populi 
et L. Tremulæ) m'ont été fournies par de jeunes plants de peu- 
pliers, leur hôte végétal habituel. Les Timarcha, qui sont 
dépourvus d’ailes, grimpent sur les plantes basses, en particu- 
lier sur les Galium, aux dépens desquels vivent aussi les larves. 
D’ailleurs on peut remarquer que, chez la plupart des Chrysomé- 
lides, la larve et l’adulte se nourrissent de la même plante, sans 
sortir en général d’une espèce ou d’un petit groupe d'espèces 
végétales bien déterminées. 

Avec la famille des Elatérides, nous passons du régime her- 
bivore franc au régime xylophage. Tandis, en effet, que certaines 
espèces, comme Lacon murinus, vivent sur les fleurs des prai- 
ries, la larve rongeant les racines, d’autres, comme Ælater san- 
quinolentus, se trouvent dans le vieux bois, dont la larve se 
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nourrit selon toute vraisemblance : les troncs d’arbres abattus, 
très nombreux dans le sud de la forêt de Fontainebleau, m'ont 
fourni cette dernière espèce à tous les états de développement. 

Mais les plus typiques mangeurs de bois parmi les Coléo- 
ptères sont les Lucanides. La plus grande espèce, Lucanus cervus, 
vit, au moins à l’état de larve, aux dépens des chênes, dont elle 
ronge le bois ; l'adulte, qui ne vit que quatre semaines environ, 
ne prend guère de nourriture et se contente de lécher les sucs 
que laissent exsuder les troncs des arbres. Dorcus parallelipi- 
pedus se développe dans les hêtres, les saules, etc. 

Les Cérambycides ont aussi en majeure partie une alimenta- 
üuon lignivore. J’ai pu étudier Cerambyx Scopolit dont la larve 
vit dans le tronc des arbres fruitiers. 

Par son écorce, sous forme de tan, le chêne est encore la 
nourriture de prédilection du Scarabée Rhinocéros, Oryctes nasti- 
cornis, que l’on rencontre en assez grande abondance partout 
où s'accumulent les déchets des tanneries. 

Si les Coléoptères xylophages se mettent très nettement à part 
des herbivores francs, ceux qui se nourrissent de matières végé- 
tales sous forme de terreau ou de détritus constituent un groupe 
beaucoup moins caractérisé. On peut y placer les Byrrhus qui, 
dit Brenm, « se nourrissent exclusivement de substances végé- 
tales, de mousses, de débris desséchés » ; le fait que leurs larves 
vivent dans le terreau, sous la mousse et le gazon, autorise bien 
à les regarder comme humivores. 

Les Blaps sont saprophrages, sans qu’on puisse certifier qu'il 
n'entre jamais de substances d’origine animale dans leur alimen- 
tation; cependant, comme ils se rencontrent principalement dans 
les caves et les celliers, on peut supposer qu’ils s’y nourrissent 
surtout de matières végétales. J'ai conservé plusieurs jours, au 
laboratoire, des Plaps mucronata à qui j'avais offert des ali- 
ments d’origine variée, mais qui marquaient une grande préfé- 
rence pour le pain imbibé d’eau. 

Il m'est très difficile de décider où je dois placer, parmi les 
Végétariens, les Coléoptères du groupe des Cétoniens (Cetontia 
aurata, Trichius fasciatus). Ceux-ci en effet, tout en restant 
végétariens, présentent un exemple nouveau d’allotrophie : la 
larve vit dans le terreau formé de feuilles sèches, débris de bois 
et autres détritus végétaux en décomposition ; tandis que l’adulte 
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vit sur les fleurs (aubépine, rose, 1ys, lilas, etc.), non point pour 
y brouter les pétales et encore moins le feuillage, mais pour S'y 
repaitre de nectars et de matières sucrées. FaBRe a montré que 
lInsecte parfait vivait deux ans et pouvait être nourri facile- 
ment en capüvité avec des fruits sucrés (vol. VIT, chap. D. 


Coléoptères coprophages. — Une place à part doit être faite 
aux Lamellicornes du groupe des Bousiers qui se nourrissent 
des excréments de grands Mammifères. On peut hésiter pour 
savoir si ce régime coprophage, par la nature des matériaux 
alimentaires qu'il comporte, se rapproche davantage du régime 
des Coléoptères végétariens, ou de celui des Coléoptères car- 
nivores. D’une part, on pourrait croire que les Bousiers ne font 
que consommer des résidus végétaux ayant échappé, chez 
d’autres animaux, à un premier travail de digestion. 

Mais les expériences classiques de L. HERMANN (1890) (1) vien- 
nent nous montrer quel rôle important les produits d’origine 
animale jouent dans les aliments des coprophages : une anse intes- 
tinale, artificiellement fermée sur elle-même et isolée du reste 
de l'intestin dans la cavité abdominale d’un Mammifère, se rem- 
plit rapidement de matières fécales, en dehors de tout résidu 
d'aliments. Par conséquent les produits de sécrétion et de des- 
quamation intestinales composent une grande part, sinon la 
plus grande, des matières dont se nourrissent les Bousiers. 

Dans les excréments des troupeaux, sur les pâturages de mon- 
tagnes, ainsi d’ailleurs que dans le crottin sur les routes, on 
trouve en grande abondance Ontophaqus fracticornis, Apho- 
dius fossor, A. fimetarius, Geotrupes (Trypocopris) vernalis, 
Geotrupes stercorarius, G. mutator, G. hypocrita. Une autre 
espèce de Géotrupes (Geotrupes sylvalicus) se rencontre dans 
les bois et, tout en se nourrissant aussi de bouses et de crot- 
tins, paraît, d’après mes observations personnelles, faire une 
grande consommation de champignons en décomposition. J'ai 
vu aussi cette dernière espèce, en captivité, se livrer au canni- 
balisme. Plusieurs Hydrophilides se nourrissent aussi d’excré- 
ments ; c’est le cas de Sphæridium scarabvoïdes. 


(1) Cité par M. Duvaz et Gzey. Physiologie. Paris, Baïllière, 1906, 
ire partie, p. 260. 
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Il importe de souligner la fixité que présentent chez les Coléo- 
ptères les régimes propres aux différentes espèces. Il est presque 
toujours radicalement impossible d'introduire un changement de 
nourriture dans les mœurs de ces Insectes. C’est tout au plus si 
quelques-uns d’entre eux, et seulement à létat adulte, accep- 
teraient d’autres aliments que leurs aliments habituels et nor- 
maux ; parmi ceux que j'ai observés, je citerai Aydrous piceus 
qui devient volontiers carnivore, certains Carabes qui s’accommo- 
deraient assez facilement, je pense, de fruits sucrés, et peut-être 
aussi Geotrupes sylvaticus que lon pourrait faire vivre exclusi- 
vement, soit avec des champignons décomposés, soit même 
peut-être avec de la viande. 

Des tentatives moins brutales, où lon essaierait par exemple 
d'imposer à tel Coléoptère végétarien d’autres plantes que sa 
plante de prédilection, présenteraient les mêmes difficultés. 
Ainsi les Zina populi et tremulæ se refusent absolument à 
prendre toute nourriture qui ne leur vient pas du peuplier ou du 
saule. La plupart des espèces phytophages ne peuvent vivre 
qu'aux dépens de végétaux appartenant, sinon à une même 
espèce, au moins à une même famille naturelle de la classifica- 
tion botanique. « Chacun a son mets, chacun à sa plante, dit 
Fasre, et chaque plante a ses convives attitrés. Les relations sont 
tellement précises que, dans bien des cas, on pourrait détermi- 
ner l’Insecte d’après le végétal qui le nourrit, ou bien le végétal 
d’après l’Insecte » (vol. IIT, p. 284). 

Dans ces conditions, tout essai d’expérimentation basée sur un 
changement de régime se heurte à d'innombrables difficultés ; il 
se complique encore de la nécessité qu’il y aurait à modifier lali- 
mentation de l’animal, non pas seulement pendant sa vie d’adulte 
qui n’est le plus souvent qu’éphémère, mais dès le début de sa 
vie larvaire. Or les larves sont encore plus étroitement, si pos- 
sible, attachées à leur régime habituel et, d'autre part, les con- 
ditions de leur vie, comme durée, comme milieu, conditions très 
spéciales et souvent très compliquées, rendent les Coléoptères tout 
à fait impropres à de telles expériences. 


Nous touchons ici à une importante question de morphogénie : 
quand je dis qu'il faudrait agir sur le régime des larves pour 
obtenir des modifications chez les adultes, j’admets implicite- 
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ment que la morphologie de lInsecte adulte dépend des influences 
externes auxquelles sa larve s’est trouvée soumise. En est-il réel- 
lement ainsi? L'action morphogène des facteurs primaires en 
jeu pendant la vie larvaire se prolonge-t-elle au delà de la 
refonte de l'organisme, pour déterminer aussi les caractères de 
Pimago ? Y a-t-il en un mot continuité physiologique et mor- 
phologique entre les différents stades de l’Insecte holométabole ? 
Ou bien la larve représente-t-elle un stade d’adaptation tempo- 
raire à un milleu qui n’est pas celui de ladulte, ni celui de ses 
ancêtres et, dans ce cas, ne faut-il pas considérer l’imago comme 
une sorte de nouvel individu se substituant à sa larve et 
échappant complètement aux influences qui ont pu agir sur cette 
dernière ? 

Il n'entre point dans mon intention, ni dans le cadre de ce 
chapitre, de discuter ce grand problème, qui n’est autre que 
celui de l’origine et de la signification de la métamorphose, ni 
d'analyser tous les travaux qui s’y rapportent. Cependant, dans 
mes recherches qui visent à reconnaître la part du régime alimen- 
taire comme facteur déterminant de certains caractères de 
l'adulte, il est d’un intérêt primordial de savoir si Je dois faire 
entrer en ligne de compte l'alimentation de la larve à côté de 
celle de limago, avant même, peut-être, celle de Pimago. Cette 
question se pose pour les espèces allotrophiques et on en conçoit 
toute l’importance. 

Les résultats eux-mêmes de mes recherches y fourniront une 
réponse : sous leur forme numérique, les données de mes 
mesures me permettront de décider, par exemple, si un Hydro- 
phile, carnivore à l’état de larve, herbivore à l’état adulte, se 
classe parmi les carnivores ou parmi les herbivores, au point de 
vue des caractères imaginaux influencés par le régime. 

Mais je voudrais indiquer tout de suite quelques faits qui mon- 
trent suffisamment qu'il y a continuité physiologique entre les 
différents stades de la vie de l’Insecte et que le régime alimentaire, 
qui à conditionné pour sa part l’état physico-chimique de la 
larve, conditionne également l’état physico-chimique de Padulte 
en fonction du nouveau milieu et par suite exerce, dans des con- 
ditions nouvelles, une répereussion sur la forme définitive de 
l’Insecte. 

A vrai dire, les faits qu’on peut citer à ce sujet sont assez peu 
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nombreux. La plupart ont été observés chez les Papillons et sont 
bien connus des collectionneurs. HExNEGUY (1904) rappelle les 
exemples suivants : «€ Des chenilles de £urepia caja, nourries 
avec des feuilles de Noyer, de Salade, de Chou, donnent des 
variétés de Papillons dans lesquelles la disposition des taches 
brunes et des lignes blanches des ailes n’est pas la même. Les 
chenilles de £{lopia prosapiaria donnent des Papillons rouges 
quand elles vivent sur le Pin, verts (var. prasinaria) quand elles 
sont sur le Sapin; celles de Sidaria variata vivant sur le Sapin 
produisent des Papillons gris et brun rouge (var. obeliscata), si 
elles se nourrissent aux dépens du Pin, etc. » (p. 509). 

On doit à Picrer (1902, 1903 et 1905) une série d’expériences 
très intéressantes sur les variations des Papillons provenant des 
changements d'alimentation de leurs chenilles. Picrer a pu nour- 
rir un certain nombre de Lépidoptères, pendant plusieurs géné- 
rations successives, avec des plantes différentes de celles aux- 
quelles les chenilles sont normalement habituées et il a constaté, 
chez les adultes, l'apparition de caractères nouveaux qui vont 
s'accentuant d’une génération à la suivante. Ainsi les chenilles 
d’Ocneria dispar qui vivent normalement sur le Chêne ou le 
Bouleau, produisent, si on les nourrit avec du Noyer, des papil- 
lons plus petits et dont la coloration devient de plus en plus 
claire : finalement les mâles, au lieu d’être bruns, sont complè- 
tement blancs, avec de rares dessins gris, les femelles sans aucun 
dessin. La variation ainsi obtenue au bout de deux générations 
est durable et mème se maintient dans une troisième génération 
revenue à la nourriture primitive. 

L'histoire de la Cochenille des Robinia prouve encore de la 
façon la plus caractéristique les variations de lInsecte adulte sous 
l'influence de lPalimentation larvaire. En 1887, les entomologistes 
observèrent sur ÆRobinia pseudo-acacia la multiplication d’un 
Lecantum inconnu jusqu’à cette date et qu’on nomme Lecanium 
Robiniarum. Ce n’était point une espèce étrangère importée. 
d'Amérique comme le Robinia lui-même, car elle n’a Jamais été 
vue en Amérique avant 1892 et elle y est apparue dans un pays 
où le Robinia n'est pas indigène. Dès lors, il fallait considérer 
Lecantum Robiniarum comme une espèce dérivée par adaptation 
d’une ancienne espèce européenne, probablement de Lecanium 
cornt, parasite du Pêcher. C’est ce que MarGHAL (1908) a vérifié 
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expérimentalement : en nourrissant les larves de Lecanium cornt 
avec du /obinia, il a obtenu immédiatement la forme adulte de 
Lecanium Robiniarum. L'alimentation larvaire a donc ici déter- 
miné d'emblée les caractères qui font de Padulte une espèce, ou 
au moins une variété nouvelle. 

Ces quelques exemples prouvent surabondamment Pinfluence 
morphogène de lalimentation larvaire sur la forme imaginale. Les 
différents stades de la vie de l’Insecte ne représentent pas des 
organismes successifs substitués lun à lautre et indépendants 
l’un de l'autre; il n’y à qu'un seul et même organisme dont Pévo- 
lution terminale reste solidaire de la phase de croissance initiale. 
Si « toute l’histoire de l'Univers est écrite sur les ailes d’une 
Mouche », à plus forte raison, et d’abord, les circonstances qui 
ont enveloppé la vie de sa larve. 
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CHAPITRE PREMIER 


GÉNÉRALITÉS SUR LA CHITINE. TRAVAUX DES AUTEURS. 
RECHERCHES PERSONNELLES 


L'hypothèse de Houssay, considérant la plume chez les 


Oiseaux comme une excrétion physiologique == hypothèse véri- 
fiée par La RiBOISIÈRE — est éminemment suggest{ive. Elle ouvre 


la vue sur la nature réelle et la véritable origine de toutes les 
phanères des Vertébrés, sur l’exacte signification des organes de 
protection ou de défense, des parures sexuelles, etc. D'une por- 
tée plus générale encore, elle permet de relier entre elles, dans 
une seule et même explication, bien des observations éparses et 
des expériences isolées. Elle fait songer tout de suite aux recher- 
ches de Hopxixs (1889), montrant que les pigments qui recou- 
vrent les ailes des Piérides sont des substances dérivées de l'acide 
urique et par conséquent des produits d’excrétion. Elle na 
permis de me demander si la chitine elle-même, qui recouvre 
tout le corps des Insectes et encroûte en quelque sorte tous leurs 
organes d’origine ectodermique, ne pourrait pas être envisagée 
aussi comme une substance d’excrétion, qui, au lieu d’être reje- 
tée dans le milieu extérieur, reste au contact même des cellules 
qui la produisent, pour devenir secondairement, grâce au dur- 
cissement qu’elle subit, un remarquable appareil squelettique. 
Depuis qu'Onier montra, en 1823, que les « parties cornées 
des Insectes » étaient formées d’une substance chimique spéciale 
à laquelle il donna le nom de chitine, un assez grand nombre 
d'auteurs ont étudié cette substance. On peut remarquer que 
leurs travaux se rangent en deux catégories : les uns ont trait à 
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l’origine histologique de la chitine; les autres concernent sa 
nature et sa constitution chimiques. 


Le problème de lorigine de la chitine se pose pour les histo- 
logistes de la façon suivante : faut-il considérer cette substance 
comme sécrétée à l’état liquide ou semi-liquide par les cellules épi- 
dermiques, puis figée, durcie en un revêtement solide ; ou bien 
résulte-t-elle d’une transformation spéciale de la couche superti- 
cielle du protoplasme, d’une sorte de différenciation périphéri- 
que ? En d’autres termes, est-elle le produit d’un véritable pro- 
cessus de sécrétion (Ausscheidungsprodukt), ou bien provient-elle 
d’une métamorphose chimique particulière du  protoplasme 
(Umwandlungsprodukt)? Telle est la question sur laquelle, tan- 
tôt dans un sens, tantôt dans l’autre, les histologistes ont apporté 
leur opinion personnelle, souvent sans observations nettement 
concluantes. 

Si lon néglige opinion de LeREBOULLET (1862), qui considéra 
la carapace chitineuse de PEcrevisse comme formée par un empi- 
lement de cellules aplaties et soudées, l’assimilant ainsi à une 
véritable couche cornée épidermique, et celle de LeypiG (1857) 
qui en fit un tissu conJonctif, on peut voir, en analysant la litté- 
rature relative à cette question, que tous les premiers auteurs 
attribuèrent la formation de la chitine à un processus de sécrétion. 
Beaucoup le firent d’ailleurs, en absence d'observations réelles, 
uniquement parce que c’est là l’explication la plus simple et qui 
se présente tout d'abord à l'esprit. Déjà en 1845, C. Scaminr 
reconnut lexistence d’un épiderme cellulaire situé sous la chitine 
et lui donna le nom de matrice. Pour SieBoLp et Srannius (18/46), 
le squelette cutané des Crustacés est sécrété probablement, cou- 
che par couche, par la mince membrane qui le double intérieu- 
rement. HAECKEL (1857), étudiant les tissus de l’Ecrevisse, affirme 
nettement le premier que la carapace est une sécrétion durcie de 
la matière épithéliale : « Die einfache Epithelschicht ist nämlieh 
die wirkliche matrix des aussen auf ihr liegenden Chitinpanzers, 
welcher weiter nichts als das schichtweise nach aussen abgesetzte 
und nach Art einer Cuticula erstarrte und indurierte Secret jener 
Zellen vorstellt » (p. 519). Et pour lui, cette conclusion doit être 
également valable pour tous les Articulés. C’est en effet celle à 
laquelle arrive Kôzciker (1858) pour la chitine des Insectes ; 
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celle-ci est un produit de sécrétion des cellules hypodermiques et 
sa structure, aussi compliquée qu'elle soit, n’est que le résultat 
de ce qu'il appelle : « ein sekundäre Zerfallen der ursprünglich 
homogenen weichen Masse ». Il ne faut citer enfin que pour 
mémoire la conception de Wicciamsox (1860) qui, n'ayant pas 
reconnu la présence de l’épithélium chitinogène, mais ayant cru 
voir une membrane basale interposée entre la carapace et le 
derme sous-jacent, imagina que la chitine, sécrétée à l’état 
liquide par ce derme, traversait par exosmose la membrane 
basale pour se durcir extérieurement en un exosquelette. 

C'est en 1880, dans son livre sur l£crevisse qu'Huxey, le 
premier, émit l’idée que la matière chitineuse pouvait avoir 
comme origine un processus différent d’une sécrétion ordinaire. 
« L'exosquelette tout entier de l'Ecrevisse, dit-il (p. 144), est, en 
réalité, produit par les cellules situées au-dessous de lui, soit 
qu'elles exsudent une substance chitineuse qui se durcit ensuite, 
soit, ce qui est plus probable, que la zone superficielle du corps 
cellulaire subisse une métamorphose chimique qui la transforme 
en chitine ». Cette seconde hypothèse est adoptée à l'exclusion 
de toute autre par Vrrzou, dans son mémoire sur les téguments 
des Crustacés décapodes (1882) : le processus de formation des 
couches chitineuses, dit cet auteur (p.533) « consiste dans l’épais- 
sissement successif de la portion supérieure des cellules de Pépi- 
thélium chitinogène, qui se sépare du corps cellulaire ». Et il 
ajoute : « Ce processus d'ordre physique a dû être précédé d'un 
autre processus de nature chimique consistant dans la transfor- 
mation des matières albuminoïdes en chitine ». 

Pour T. TüLLBerG (1882), il y aurait continuité entre la striation 
verticale de la carapace chitineuse du Homard et la striation de 
la partie supérieure des cellules chitinogènes : les fibres chitineu- 
ses verticales qui, englobées par une substance intermédiaire 
homogène, composent la cuticule, proviendraient directement de 
la transformation des parties distales des cellules. Enfin CHariN 
(1892), étudiant la formation de la cuticule chez les jeunes larves 
de Libellules, décrit les transformations cytologiques qui accom- 
pagnent la différenciation du protoplasme en strates chitinifiés. 

Avec Bürscuzr en 1894 et 1898, la théorie de la sécrétion 
revient en faveur ; ayant montré que la chitine de lEcrevisse 
possède une structure alvéolaire, qu'il retrouve dans de nom- 
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breuses productions non cellulaires et dans des corps inorgani- 
ques, il considère la chitine comme une substance de sécrétion, 
coagulée, dont les striations et dessins structuraux sont dus à de 
pures actions mécaniques en jeu pendant la formation de la 
carapace. 

L'étude de la reconstitution de la cuticule, après la mue, chez 
les larves de T'enebrio molitor conduit également Querrox (1899) 
à admettre « que les cellules hypodermiques sont le siège d’une 
sécrétion » dont le produit, d’abord contenu dans des vacuoles 
des cellules, est éliminé progressivement par ces dernières au 
furet à mesure que s’épaissit la cuticule; tandis que ViGxox (1901) 
décrit comme également possibles dans Fœsophage des mêmes 
larves, « une émission de chitime hors de la cellule » ou « une 
transformation sur place du protoplasma en chitine » (p. 527), et 
que HOLMGRExX (1902) regarde les cuticules chitineuses de lin- 
testin des Coléoptères, des Diptères, de l'Ecrevisse, et de PAsca- 
ris, comme des bordures vibratiles chitinisées et  engluées 
(«starre chitinisirte und verklebte Flimmerhaare », p. 378). 

Dans son grand travail : Geformte Sekrete (1903), BIEDERMANX, 
après avoir décrit en détail la structure fibrillaire de la chitine 
chez les Coléoptères et les Crustacés, rejette vivement lidée, 
d'abord émise par KôüLLIKER et surtout développée par Bürscuzr, 
qu'une telle structure puisse se développer après coup, passive- 
ment et sous l’action de forces physico-chimiques dans un pro- 
duit de sécrétion, d’abord mou et homogène. Pour lui, la forma- 
tion de la chitine est due à un processus vital de différenciation, 
qui porte soit directement sur le plasma cellulaire, soit sur une 
substance d’abord homogène, mais non encore inerte, produite 
par les cellules. 

Nous trouvons encore l’opinion mixte de PLOTNIKOFF (1904) 
pour qui la chitine peut être aussi bien un « Absonderungspro- 
dukt » qu’un « Umwandlungsprodukt » du protoplasme, et celle 
plus exclusive de HexneGuY (1904) qui pense « que les produc- 
tions chitineuses, comme la cellulose des végétaux, doivent être 
considérées comme des produits d’excrétion » (p. 57) et nous 
arrivons à important et récent mémoire de Kapzov (1911) sur ce 
sujet. | 

Kapzov, reconnaissant dans les formations chitineuses une 
structure fondamentale alvéolaire, remet en honneur la théorie 
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de Bürscnezr qui attribuait cette structure aux forces mécaniques 
mises en Jeu par le durcissement, la coagulation, d’une chitine 
primitivement molle et homogène. Il décrit le revêtement chiti- 
neux des Coléoptères, de Lucanus cervus par exemple, comme 
composé de deux couches principales 

1° Une « Aussenlage » (« Emailschicht » de BI1EDERMANN) qui 
forme environ 1/4 de l’épaisseur totale et présente une structure 
alvéolaire très nette ; 

2° Une « Balkenlage » (« Faserschicht » de BrebeRMaNN) ou 
couche principale, formée de plusieurs plans superposés de gros- 
ses fibres, ou «poutrelles » (Balken) rangées parallèlement les 
unes à côté des autres; dans chaque plan, les poutrelles ou fibres 
s’anastomosent latéralement et, d’un plan à Pautre, lorientation 
générale des fibres est différente, l'angle de croisement moyen 
étant d'environ 45°. 

En étudiant le développement de cette couche principale, chez 
de jeunes individus de Celonia aurala fraïichement métamor- 
phosés, KaPzov trouve que les divers plans de fibres sont sécrétés 
successivement par les cellules hypodermiques : la matière chi- 
üneuse apparaît d’abord dans le plasma sous forme de goutte- 
lettes, déjà colorables par certains réactifs de la chitine; puis 
elle s’accumule à la partie distale des cellules, en formant des 
trainées le long des limites cellulaires : c’est là l’origine des fibres 
chitineuses de la « Balkenlage » ; quand ces fibres ont atteint 
toute leur épaisseur, elles ne sont plus séparées lune de l’autre 
que par un mince tractus de protoplasme, correspondant au 
corps cellulaire et qui, à son tour, subit la transformation en 
chitine. 

Ainsi pour ce dernier auteur, la chitine serait surtout un pro- 
duit de sécrétion et accessoirement, pour une faible part, un pro- 
duit de transformation du protoplasme. 

Comme conclusion à cette longue revue de Fopinion des his- 
tologistes sur la chitine envisagée comme une sécrétion, il n’est 
pas sans intérêt de remarquer qu'entre les botanistes la même 
question est depuis longtemps discutée à propos de la cellulose 
végétale. Huao von Mouz voyait dans la cellulose un produit de 
sécrétion pure et simple et s’opposait ainsi à l’opinion de PrixGs- 
HEIM (1894) pour qui cette substance résultait d’une transfor- 


mation du plasma périphérique ; tandis que Horueisrer continuait 
BouxourRE 3 


94 PREMIÈRE PARTIE 


à soutenir la théorie de la sécrétion sous forme liquide, lopinion 
de PriINGsHEIM était défendue plus tard par divers savants, entre 
autres par SCHMITZ et par STRASBURGER. 


Ce débat, qui vise à préciser exactement un processus cellu- 
laire très important, a certainement son intérêt. Mais c’est un 
intérêt purement histologique. Que la chitine et la cellulose résul- 
tent d’une excrétion de matière liquide ultérieurement durcie, ou 
qu’elles proviennent d’une transformation sur place de la couche 
périphérique du protoplasme, elles n’en restent pas moins l’une 
et l’autre, au point de vue physiologique, des sécrétions, en dési- 
gnant par ce mot tout produit de désassimilation dont la cellule 
se débarrasse, soit en le rejetant complètement dans le milieu 
extérieur, soit en l’immobilisant à l’intérieur d’elle-même ou à sa 
périphérie sous forme inerte et stable. Il faut bien séparer, à 
mon avis, les deux points de vue histologique et physiologique. 
S'il était tout à fait légitime, sur le terrain histologique, de vou- 
loir comme LeypiG et WALDEYER, établir une distinction entre 
les « cuticules » produites par sécrétion et les « membranes » 
produites par transformation périphérique du plasma, cette dis- 
tinction dans le domaine physiologique n’a pas de raisons d’être. 
Aussi je ne crois point qu'on puisse, au nom d'arguments histo- 
logiques, contester au physiologiste le droit d'envisager la chitine 
comme une sécrétion. Il nous reste à voir quelle est la nature et 
la constitution chimique de cette sécrétion. 


Malgré de nombreuses contributions, le problème chimique de 
la nature de la chitine est loin d’être définitivement résolu. C’est 
là chose facile à comprendre, étant données la très grande sta- 
bilité de ce composé et la difficulté qu'on éprouve à disloquer 
sa molécule en groupements plus simples, capables d'éclairer sa 
constitution. 

Opter qui la découvrit crut y voir un corps non azoté, erreur 
que soutint encore FrRémy en 1855. Cependant en 1843 LassaIGNE 
démontra que, par calcination avec du potassium, la chitine four- 
nit « du cyanure potassique dont la formation permet de déduire 
rigoureusement la présence de lazote parmi ses éléments con- 
stituants » (p. 1089). Cette découverte fut confirmée par PAYEN 
la même année et par les analyses de C. Scaminr (1845) qui 
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donna les chiffres suivants pour la chitine de Melolontha 
vulgaris : 


C H N 
46,69-46,80 6,54-6,72 6,33-6,48 0/0 


Les savants qui firent les premières études sur la chitine furent 
surtout frappés par ses affinités chimiques avec les corps du groupe 
des polysaccharides, amidons et cellulose : BerraeLor (1858), Rou- 
GET (1859), Bürscurr (1874). La constatation de ces affinités, 
chez une substance qu'on savait azotée, posait aux chimistes une 
véritable énigme jusqu’au jour où Leppernose (1876, 1878), fai- 
sant agir sur la chitine du Homard l'acide chlorhydrique concen- 
tré, à chaud, obtint, parmi les produits de sa décomposition, la 
glycosamine. Celle-ci, qui fut autrefois appelée aussi chitosamine, 
est un sucre aminé dextrogyre, auquel Fiscner et Tremanx (1894) 
ont reconnu la constitution d’un 4-amino-glucose 


CH2.0H — CH.OH — CH.OH — CH.OH — CH.NEHP — C.HO 


En même temps que la formation de glycosamine, LepDERHOSE 
observa, dans la décomposition qu'il étudiait, celle d’acide 
acétique, déjà signalée par C. Scaminr et il admit que la chi- 
tine, par un simple processus d’hydrolyse sous Paction des 
acides concentrés, pouvait se disloquer en deux molécules de 
glycosamine et en trois molécules d'acide acétique. 

Mais Suxpwick (1881) contesta cette conception, tandis que 
dix ans plus tard ScHmiepe8erG (1891), la reprenant et la décla- 
rant exacte, regardait la chitine comme une combinaison acétique 
de la glycosamine dont la décomposition se ferait suivant la for- 
mule : 


C'SHSN°0* + 4AH°0. — 2C'HENO* -+ 3CHCOOH 
C’est également l'opinion à laquelle se rangea ARakr (1895), 


après sa découverte d’un produit de décomposition à poids 
moléculaire encore élevé, la chitosane C#FHP°N°0", qui marque- 
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rait un premier stade dans lhydrolyse de la chitine, comme le 
montrent les formules suivantes : 


C'SH3N20!2 + 5 H20 — CHE N°20" 2 2CH3COH 


chitine chitosane ac. acélique 
CHEN OP PS OI CHENO ECHO 
chitosane glycosamine ac. acétique 


En 1901, la question de la constitution chimique de la chitine 
fit un grand pas avec le travail de S. FRxNKkEL et A. Kezzy. Ces 
auteurs en faisant agir de lacide sulfurique à 70 0/0 sur de la 
chitine pure, obtinrent une monoacétylglycosamine, tout à fait 
semblable à la monoacétylglycosamine de synthèse préparée par 
BreuER et de constitution suivante : 


CH OH COM CA NE CRE 
| 
COCA 


Ils signalèrent également parmi les produits de décomposition 
une monoacétyldiglvcosamine. [ls en concluent que le complexe 
fondamental de la chitine est une acétyl-n-glycosamine, et que 
la chitine elle-même doit être regardée comme un polysaccharide 
aminé et acétylé à poids moléculaire élevé. 

Vox Fürra et Russo (1906) ont cherché à préciser davantage 
la configuration de la molécule de chitine : elle serait une mono- 
acétylglycosamine polymérisée, c’est-à-dire qu’elle résulterait de 
l'union de deux molécules de glycosamine, toutes deux pourvues 
du radical acétyl fixé sur leur azote, et qui auraient réagi lune 
sur l’autre par leur fonction aldéhydique : 


CH.OH — (CH.OH) — CHNH — CN 


ÉLAIAESS 
CHC0 ES 
CH 0H --{CH.0H} -CHNH C7 


| 
CH.CO 


Mais l'accord ne s’est point encore fait entre chimistes sur la 
formule exacte du complexe fondamental de la molécule de 
chitine. Ainsi, pour Orrer (1907) ce complexe serait, non pas 
une monoacétyImonoglycosamine polymérisée, mais une mono- 
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acétyldiglycosamine : des deux molécules de glycosamine, une 
seule est acétylée ; elle réagit par son groupement aldéhydique 
sur le groupement aminé de la seconde molécule, qui posséde- 
rait la constitution d’anhydride interne depuis longtemps pro- 
posée par Tozcexs pour le glucose. Pour IRvINE (1909) et pour 
Bracu (1912) le groupement qui est à la base de la molécule de 
chitine résulterait de l'union de quatre molécules de glycosa- 
mine, dont trois seulement seraient acétylées pour IRVIKE, tan- 
dis que pour Bracu chacune des quatre serait une monoacétyl- 
glycosamine. 

L’exposé de ces recherches montre que de fructueuses tenta- 
tives ont été faites pour arriver à définir exactement, par sa 
configuration moléculaire, la nature chimique de la chitine. Ce 
qui reste acquis, c’est que le noyau fondamental de cette sub- 
stance est la glycosamine, que ce soit une acétyImonoglycosa- 
mine, ou une acétyldiglycosamine. Or qu'est-ce que la glycosa- 
mine ? Un hydrate de C substitué, un corps relativement très 
pauvre en Az, présentant nettement encore les propriétés des 
substances hy RE es. 

Dès lors, nous ne pouvons plus nous étonner de voir la chi- 
tine se comporter comme un polysaccharide, à plusieurs égards, 
notamment vis-à-vis de l’iode. L'iode en solution dans lio- 
dure de potassium, ou réactif de Lucor, colore la chitine en 
brun rouge. Si l’on fait agir alors l’acide sulfurique ou le chlo- 
rure de zinc, ces réactifs produisent le virage au bleu ou au 
violet. ZANDER (1897) qui a étudié de très près cette réaction de 
l’'inde y voit une raison de rapprocher la chitine du glycogène. 
On peut également y voir un lien de parenté avec la cellulose. 

Rien n’est plus intéressant que cette parenté entre deux pro- 
duits élaborés respectivement par des groupes d'êtres aussi diffé- 
rents que les Arthropodes et les Végétaux. Elle avait frappé les 
premiers observateurs, à tel point que Frémy (1855) attribuait 
aux deux corps la même composition chimique, que PeziGor 
(1858) crut pouvoir affirmer la présence de la cellulose dans la 
peau du Ver à soie, qu'Ameroxx (1890) crut lavoir décelée chez 
différents Arthropodes et Mollusques, et que BeRLEsE (1909) émet 
l'hypothèse « che la chitina non rappresenti altro che una cellu- 
losa azotata » (p. 465) dont l’azote serait apporté, indépendam- 
ment des cellules sécrétantes, par le milieu ambiant, toujours 
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riche en produits uriques, c’est-à-dire en Az, lors de la forma- 
tion de la cuticule. 

Sans permettre d'aller jusque-là, les études chimiques récentes 
ont dévoilé et précisé les liens de parenté de la cellulose et de la 
chitine, en montrant que ces deux substances ne s’écartent au 
fond l’une de l’autre que de la différence qui sépare le glucose et 
la glycosamine : une différence bien faible, puisque ces deux der- 
niers corps présentent les mêmes propriétés réductrices et une 
réaction identique sur la phénylhydrazine. Bien des faits nou- 
veaux viennent chaque jour confirmer les analogies chimiques 
entre la chitine et la cellulose : je citerai notamment les résul- 
tats obtenus par Vox Fürru et E. Scnozr, (1907) qui, en faisant 
agir sur la chitine l'acide azotique fumant, ont préparé des 
nitrochitines, corps détonants tout à fait analogues aux nitrocel- 
luloses. Ce que lon peut dire, par conséquent, si l’on veut tirer 
de tous ces faits une conclusion physiologique, c’est que les ani- 
maux producteurs de chitine ont en cela un mode de sécrétion 
très voisin chimiquement de celui des végétaux producteurs de 
cellulose. 

Ce qui vient compléter ce rapprochement c’est la découverte 
de la chitine dans la membrane cellulaire de certains végétaux. 
En 1895, Gizsox annonçait « que la substance squelettique de la 
membrane cellulaire des Champignons, traitée par l'acide chlorhy- 
drique concentré et par la potasse caustique à 180°, fournissait 
les mêmes produits de transformation que la chitine, qu’elle était 
donc très probablement identique à celle-ci ». Et pour vérifier 
cette hypothèse, il préparait de la chitine pure, avec les tissus 
d’un très grand nombre de Champignons, indiquant en outre ce 
fait important que la chitine, chez tous ces Champignons, paraît 
remplacer complètement la cellulose, les deux substances ne 
coexistant jamais. Le fait était confirmé la même année par 
WIixNTERSTEIN et, en 1898, par un mémoire important de Vax 
WIssELINGH, qui caractérisa la chitine par une méthode micro- 
chimique dans la paroi cellulaire des Champignons et étendit à 
un grand nombre de représentants divers de cette classe la con- 
clusion déjà établie par Gizsox. Il est vrai que plus récemment, 
tandis que ScHoLL (1908) préparait de la chitine pure avec les 
tissus de Boletus edulis, Izrkevic (1908) a contesté la valeur 
de la réaction michrochimique de Vax WisseziNGH et affirmé 


LA PRODUCTION DE LA CHITINE CHEZ LES COLÉOPTÈRES 39 


qu'il s'agissait, dans la membrane cellulaire des Champignons, 
d’une substance azotée, non identique à la chitine, mais voisine 
à la fois de la chitine et de la cellulose. Il reste acquis que, 
par les substances de leurs membranes, les Champignons sont 
au moins aussi voisins des animaux chitinisés que des plantes 
à cellulose. 


On ne peut manquer d’être frappé, à la suite du long exposé 
que je viens de faire des travaux sur la chitine, de l'absence 
complète de toutes considérations physiologiques sur le rôle de 
cette sécrétion dans le métabolisme des animaux qui la produi- 
sent, sur sa signification originelle et les causes prochaines ou 
lointaines qui la règlent et la déterminent. 

Quelques auteurs, à la vérité, ont mis en évidence l’apparition 
du glycogène dans les tissus et spécialement dans les téguments, 
au moment de la formation de la chitine. Vrrzou (1882), Kirca 
(1886), ont noté ce fait chez lEcrevisse, sans penser d’ailleurs 
que le glycogène soit directement employé à lélaboration de la 
matière chitineuse. Kircn y voit même plutôt un produit acces- 
soire résultant de la dégradation des albuminoïdes qui aboutit à 
la formation de chitine. Par contre, WEINLAND (1906, 1907, 1909), 
qui à étudié le métabolisme chimique pendant la métamorphose 
chez Calliphora, est d'avis que les hydrates de carbone chez la 
pupe sont directement utilisés pour la formation de la chitine 
de Fimago. C’est un problème qui est encore loin de sa solution. 

Quoi qu'il en soit, on ne trouve dans la littérature aucune indi- 
cation sur les influences extérieures qui peuvent régler, en quan- 
tité tout au moins, la sécrétion de la chitine. Presque partout on 
se contente d’expliquer la présence et le rôle de cette dernière, 
en la classant parmi les substances squelettiques, les Gerüst-subs- 
tanzen ; et Rercmarp (1902) affirme même « dass die Lebens- 
weise des Tieres auf die Art der Gerüst-substanz gar keinen Ein- 
fluss hat » ; et il ajoute : « nehmen wir z. B. das Chitin. Wir 
finden es bei den Fleischfressern und Pflanzenfressern, bei was- 
serlebenden Tieren und bei Landbewohnern, bei Luftatmenden 
und bei Kiemenatmern; kurzum die Lebensweise tritt durchaus 
nicht in Beziechung mit der chemischen Constitution der Gerüst- 
substanz » (p. 41). Il ne resterait plus dès lors qu’à considérer la 
chitine comme une substance de soutien et de protection donnée 
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par la nature prévoyante aux animaux qui n’avaient reçu en par- 
tage ni squelette osseux, ni coquille calcaire, ni test d’une autre 
sorte. C’est une telle explication que contiennent implicitement, 
au fond, les expressions si courantes : substances de soutien, 
formations protectrices, organes de défense. 

Pour ia part, jai considéré la chitine sous l'aspect physiolo- 
gique d’une matière de déchet résultant du métabolisme propre 
aux animaux chitinisés et éliminée par Pectoderme et j'ai cherché 
à établir quelles sont les causes principales qui conditionnent 
cette sécrétion. 

Pour cela, j'ai mesuré chez les Coléoptères les quantités de chi- 
tine propres à différentes espèces aussi nombreuses que possible. 
Quand je parle de la quantité de chitine propre à telle ou telle 
espèce, il s'agit d’une quantité relative, du rapport entre le poids 
absolu de chitine produite et le poids du corps : c’est ce que je 
nomme le coefficient de chitine. La comparaison de ces coeffi- 
cients, chez de nombreux types adaptés à des modes d’alimenta- 
ton différents, m'a conduit à d'importants résultats qui font 
Pobjet du prochain chapitre sous ce titre : Les variations du 
coefficient de chitine en fonction du régime alimentaire. 

Dans un chapitre spécial (chapitre ID Pétudie l'influence de 
la taille des Insectes sur la production de chitine considérée 
comme étant une sécrétion de surface. 

Ayant comparé entre elles, au point de vue de leur aptitude 
chitinogène, les différentes espèces, J’établis la même comparai- 
son entre les sexes, chez les Coléoptères à dimorphisme sexuel ; 
puis entre les individus, dans un petit nombre d’espèces conve- 
nablement choisies. Cette étude des variations sexuelles et des 
variations individuelles du coefficient de chitine me fournit la 
matière d’un nouveau chapitre (chapitre IV). 

Enfin, après avoir considéré la production de la chitine dans 
ses rapports avec l'évolution ontogénique (chapitre V), je ras- 
semble tous les résultats obtenus dans une interprétation synthé- 
tique et critique qui termine la première partie de ce mémoire. 


CHAPITRE II 


LES VARIATIONS DU COEFFICIENT DE CHITINE 
EN FONCTION DU RÉGIME ALIMENTAIRE 


Le physiologiste Læs ouvre son livre sur la Dynamique des 
phénomènes de la vie en annonçant qu'il considère « les êtres 
vivants comme des machines chimiques, se composant essentiel- 
lement de matières colloïdales ». Or c’est une notion depuis long- 
temps banale en physiologie que dans de telles machines la nature 
et la quantité des matériaux d’entrée influent sur celles des 
matériaux de sortie ; autrement dit, il y a une dépendance étroite 
qui se manifeste à plus ou moins longue échéance, à la suite des 
phénomènes intimes de la nutrition dans les tissus, entre les ingesta 
d’un animal et ses excreta. Puisque je considère la chitine comme 
un excretum de l’Insecte, — et c’est là une hypothèse qui n’a 
rien d'illégitime, — j'étais naturellement amené à me demander 
quelle influence pouvait exercer sur limportance de cet excre- 
tion telle ou telle alimentation. 

Une première méthode s’offrait à moi pour entreprendre cette 
recherche : je pouvais avoir recours à expérimentation propre- 
ment dite, soumettre des Coléoptères à des variations de régime 
bien définies et noter les variations concomitantes de la produc- 
tion de chitine. Mais pour être applicable et pour donner des 
résultats, cette méthode exige deux conditions : d’abord que lon 
ait affaire à des animaux à régime peu spécialisé, se laissant sou- 
mettre sans difficultés à des modes nouveaux d'alimentation, 
dont leur organisme peut s’accommoder sans trop de peine; 
ensuite, il faut pouvoir poursuivre Pexpérience sur un certain 
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nombre de générations et, par conséquent, ne l’entreprendre que 
sur des animaux dont le développement rapide et la reproduc- 
tion précoce peuvent s’effectuer facilement dans des conditions de 
vie réalisables au laboratoire. Or il est à peine besoin de dire que 
les Coléoptères ne remplissent pas ces conditions : j'ai déjà 
insisté (p. 22) sur ce fait que la plupart d’entre eux ont un 
régime très fixe, excluant toute possibilité d'adaptation à d’autres 
modes de nourriture ; surtout leur développement et leurs méta- 
morphoses exigent, pour un temps souvent très long, des con- 
ditions si spéciales qu’on ne peut songer à élever ces Insectes, 
larves et adultes, ni à les faire se reproduire dans la captivité 
d’un laboratoire. 

Ne pouvant user de l’expérimentation, j'ai employé la méthode 
biométrique. Elle consistait ici à dresser le tableau des quantités 
relatives de chitine produites par le plus grand nombre possible 
d'espèces adaptées naturellement à divers régimes alimentaires, de 
manière à pouvoir constater s’il existait une relation causale entre 
tel ou tel régime et la plus ou moins grande quantité de chitine 
produite. C’est ce que j'ai fait pour 53 espèces, en suivant cons- 
tamment et fidèlement la méthode que je vais maintenant 
exposer. 


L’insolubilité de la chitine dans les alcalis, même chauds, qui 
est un caractère chimique très important de cette substance, four- 
nit un moyen très simple de préparer le squelette des Insectes : 
il consiste à dissoudre par la potasse, à chaud, tous les tissus mous 
autres que les formations chitineuses, qui restent intactes à la fin 
de opération. Telest le principe du procédé dont je me suis servi. 

Préalablement les Insectes sont pesés à l’état frais, aussitôt que 
possible après leur capture, soit par individus isolés, soit plus 
fréquemment (pour avoir dans les pesées des erreurs relatives 
moins importantes) par petits lots à nombre d’individus variable 
suivant le hasard des captures. Les différents poids ainsi obtenus 
à 1 mg. près sont alors additionnés entre eux et la somme est 
divisée par le nombre total N des Insectes de mème espèce ainsi 
étudiés : le quotient P représente le poids moyen de lPespèce con- 
sidérée (1). 

(1) Je dois noter ici en passant qu’on ne trouve dans les auteurs que peu 
d'indications sur le poids des différentes espèces de Coléoptères. Il n’y a 
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Une fois pesés, les Insectes sont, immédiatement ou après con- 
servation dans un liquide formolé, mis à macérer dans une solu- 
tion de potasse, au bain-marie, dans des conditions de concentra- 
tion et de température que je définirai tout à l’heure ; ils y restent 
jusqu’à ce que les organes mous soient complètement dissous. 
Réduits à leurs parties chitineuses parfaitement respectées et net- 
toyées, les Insectes sont lavés longuement à l’eau pure, à chaud, 
puis séchés grossièrement entre deux feuilles de papier buvard, 
et enfin mis à l’étuve. Quand la dessiccation est parfaite, je pèse 
la chitine au 1 mg. près. Le poids total de chitine obtenu pour 
N' individus de la même espèce, divisé par N’, donne le poids 
moyen de chitine de Pespèce considérée (soit p). 

Le plus souvent le nombre N° d'individus qui ont servi à caleu- 
ler le poids p de chitine est identique au nombre N d'individus qui 
ont servi à mesurer le poids moyen P de l'espèce. Mais il arrive 
aussi dans quelques cas que ces deux nombres sont différents ; 
car, pour quelques espèces, j'ai dû me servir, pour établir le 
poids de chitine, d'individus dont je ne connaissais pas le poids 
frais, les circonstances de mes chasses entomologiques ne m’ayant 
pas toujours permis de procéder à des pesées avant qu'il ait été 
nécessaire de plonger mes captures dans le liquide conservateur. 
Dans ce cas, le poids moyen P de l'espèce a été calculé à l’aide 
d'individus destinés à d’autres recherches. Mais en général, je le 
répète, et sauf indication contraire, le poids de lespèce et le 
poids moyen de chitine ont été établis sur les mêmes individus. 

Quoi qu'il en soit, connaissant pour une espèce de Coléoptères 
le poids moyen du corps P, et le poids de chitine moyen p, 


J'établis le rapport E ; le nombre € fourni par ce rapport repré- 


sente la proportion moyenne de chitine dans l'espèce. Je l'appelle 

coefficient spécifique de chitine et pratiquement je le multiplie 
par 1000, pour avoir à considérer, au lieu de nombres déci- 
maux, des nombres entiers, plus faciles à lire et à comparer entre 
eux. 


à citer, je crois, que Müzcennorr (1885) et Gapeau DE KERVILLE (1910) qui 
aient fourni quelques chiffres sur ce sujet : encore les moyennes qu'ils 
donnent ne portent-elles la plupart du temps que sur un très petit nombre 
d'individus (de 2 à 5) et pour cette raison n’ont pas une aussi grande 
approximation que les miennes, vis-à-vis de la moyenne spécifique exacte. 
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Telle est la méthode que j'ai employée pour dresser la liste des 
coefficients de chitine propres à 53 espèces de Coléoptères. Avant 
de comparer entre eux ces divers coefficients, et de discuter les 
résultats qui ressortent de cette statistique, il convient d’exami- 
ner quelques objections qu'on pourrait adresser à mon procédé 
de dosage de la chitine. À propos de ce procédé, en effet, les 
deux questions suivantes se posent naturellement : 1° Permet-il 
de doser toute la chitine ? 2° Son emploi conduit-il à doser exclu- 
sivement la chitine ? 


De même que les botanistes ont distingué plusieurs sortes de 
celluloses, hémicelluloses, oxycelluloses, ete., de même quelques 
zoologistes, adonnés à l'étude des produits de sécrétion des ani- 
maux, pensent qu'il y a lieu d'envisager, non pas une chitine, 
mais toute une série de chitines. KrawKow (1893) a constaté que, 
suivant Panimal qui la fournit, la chitine présente des différen- 
ces assez grandes dans ses réactions avec l’iode et remarqué 
d'autre part que, chez un même animal, les différentes parties des 
formations chitineuses se comportent aussi différemment vis-à- 
vis du même réactif colorant; aussi conclut-il à lexistence de 
tout un groupe de diverses substances réunies sous le nom de 
chitine. ZaAxDER (1897) s’est élevé vivement contre cette concep- 
tion et, tout en reconnaissant que les couches externes d’une 
cuticule d’Insectes se colorent par le chlorure de zinc iodé d’une 
autre façon que les couches internes, il refuse d’admettre, comme 
Krawkow, une aussi grande variabilité chimique de la chitine. 

Que ce soit affaire de composition chimique ou de structure 
physique, qu'il faille incriminer des différences de propriétés 
dues à la plus ou moins grande ancienneté des strates de la 
cuticule, d'autant plus jeunes ou plus récents qu’ils sont plus 
près de lPhypoderme, 1l semble bien que les couches profondes 
ne se comportent pas vis-à-vis des réactifs comme les couches 
superficielles. C’est du moins lPavis de Core, de Lyon, pour qui 
la chitine interne, celle adjacente à l’hypoderme, serait dissoute 
par la potasse concentrée et bouillante (1). Il importe donc de 


(1) Je dois ce renseignement à une communication personnelle de 
CoxTE, qui voulut bien me faire bénéficier da sa haute compétence sur les 
produits d2: sécrétion des Ins?ctes, et à la mémoire d2 qui Je reste très 
reconnaissant, 


Le 
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préciser les conditions de concentration et de température dans 
lesquelles je me suis constamment placé pour préparer le sque- 
lette chitineux des Coléoptères. 

Ces insectes étaient répartis dans des capsules contenant une 
solution de 25 gr. de potasse dans 500 cc. d’eau, c’est-à-dire de 
concentration relativement faible (5 0/0); les capsules étaient 
chauffées sur un bain-marie de modèle ordinaire (forme conique, 
à niveau d’eau constant) où lon entretenait, au moyen d’une 
flamme de gaz régulière, une légère ébullition : dans ces condi- 
tions la température du contenu des capsules restait voisine de 
80° C., sans jamais dépasser 85°. L'évaporation réduisait de 
moitié au maximum les 500 cc. primitifs de solution de potasse, 
de sorte que cette dernière atteignait finalement une concentra- 
tion de 10 0/0, sans aller jamais au delà. À ce moment, c’est-à- 
dire matin et soir, le contenu des capsules était ramené à son 
volume primitif. 

Cette macération était prolongée jusqu’à complète dissolution 
des tissus, ce qui exigeait environ 4 jours. Dans cette durée, la 
solution de potasse était renouvelée une ou plusieurs fois, sui- 
vant la grosseur des Insectes et limportance du lot mis à macé- 
rer. Finalement, les squelettes chitineux étaient lavés, pendant 
un Jour ou un jour et demi, à l’eau pure fréquemment renouvelée, 
et à la même température de 80° C. fournie par le bain-marie. 

Dans de telles conditions, il est possible qu’une petite quan- 
tité de chitine, à savoir la couche jeune, peu durcie, adjacente 
à l’hypoderme, ait pu être attaquée et dissoute par la solution de 
potasse à chaud. Mais ce ne peut être, je pense, qu’une partie 
très faible de la chitine totale, étant donnée que la température 
restait toujours éloignée de celle de Pébullition, et surtout que la 
concentration de la potasse ne dépassait jamais 10 0/0. 

Et d’ailleurs, je n’accorde aucune importance à la valeur abso- 
lue du coefficient de chitine que j'ai déterminé chez les diverses 
espèces. Les recherches que j'ai faites sur ce sujet n'ont pas eu 
pour but d'établir quelle quantité absolue de chitine telle ou telle 
espèce produisait par rapport à son poids, résultat qui n'aurait 
qu’un intérêt purement statique et assez médiocre. Mais j'ai visé 
à une étude comparative et dynamique et tout lintérêt de mes 
chiffres réside dans leur classement et leur sériation : c’est-à-dire 
que je me suis surtout attachée à obtenir des valeurs relatives 
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comparables entre elles. Or dans le procédé que j'ai mis en 
œuvre, rien ne peut fausser ces valeurs relatives, puisque toutes 
les espèces ont été soumises au traitement dans des conditions 
identiques. 

Pour la même raison, je considère comme peu importante la 
question de savoir si j'ai dosé exclusivement la chitine. Trois 
sortes de substances chimiques peuvent imprégner la cuticule des 
Insectes : des pigments, des matières minérales, des produits 
uriques. L'action de la potasse telle que je Pai uülisée détruit en 
grande partie les pigments et, sans être décolorée absolument, 
la chitine que je préparais était toujours amenée à une colora- 
tion gris sale assez uniforme, quelle que fût la teinte primitive 
des téguments. Les matières minérales ne jouent, à ma connais- 
sance, qu'un rôle très restreint dans la cuticule des Insectes et 
ne peuvent entraîner, pour le dosage de la chitine, d'erreurs bien 
fortes, comme cela arriverait pour d’autres groupes tels que les 
Crustacés. Quant aux produits uriques, en supposant qu'ils ne 
soient pas éliminés par le traitement à la potasse, ils ne pourraient 
donner des valeurs de chitine un peu trop fortes, que pour les 
espèces qui, par suite d’une alimentation très azotée, éliminent 
beaucoup d'acide urique, c’est-à-dire surtout les espèces carnivo- 
res : or, On va voir que ces dernières espèces n'en restent pas 
moins caractérisées par leur infériorité relative pour la produc- 
tion de la chitine. 


Suivant la méthode que je viens d’exposer et de critiquer, j'ai 
préparé et pesé le squelette chitineux d'environ 1.600 individus, 
répartis en b3 espèces et recueillis au cours des années 1909 à 
1912 inclusivement. J'ai pu ainsi dresser la liste des coefficients 
de chitine propres à ces espèces, liste qu’on trouvera au tableau I 
annexé au mémoire en appendice. 

J'ai précédemment défini le coefficient c comme satisfaisant à 
la relation 


D Ch: 
Or ce coefficient n’est pas une constante ; il doit être fonction 


de plusieurs variables et nous nous sommes demandé, au début 
de ce chapitre, si le régime alimentaire ne serait pas une des 
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Leistus spinibarbis. . . 
Chrysomela lastuosa . 
Serica brunnea . . . 
Donacia clavipes . . . 
Coccinella septempunctata 
Elaphrus cupreus . . . 
Otiorynchus atroapterus . 
Elater sanguinolentus. . 
Opatrum sabulosum 
Phyllopertha horticola. . 
Melasoma tremulae. 
Telephorus rusticus . . 
Lacon murinus . 
Harpalus atratus . . 
Oliorynchus tenebricosus. 
Melasoma populi . . . 
Cicindela campestris . . 
Otiorynchus liyustici . 
Trichius fasciatus . . 
DUPHA atratas.  … : . 
Oxythyrea funesta . 
Teuchestes fossor 
Cicindela sylvatica. 
Timarcha coriaria 
Byrrhus pilula . 
Silpha obscura . . 
Ocypus olens 
Colymbetes fusceus  . 
Cerambyx Scopolii. . 
Acilius sulcatus 
Hydrophilus caraboides 
Silpba littoralis . ; 
Geotrupes sylvaticus . 
Dorcus parallelipipedus . 
Cetonia aurata . . . 
Blaps mucronata . . . 
Timarcba tenebricosa . 
Carabus auratus . 
Carabus catenulatus . . 
Carabus consitus . 
Carabus intricatus . . . 
Geotrupes mutator. . 
Carabus purpurascens. . 
Geotrupes stercorarius  . 
Melolontha vulgaris . 
Dytiseus punctulatus . . 
Procrustes coriaceus 
Dytiscus marginalis . . 
Lucanus cervus. : 
Cybister lateralimarginalis 
Dytiscus dimidiatus . . 
Oryctes nasicornis. . . 
Hydrous piceus. . . . 
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variables, sinon la principale, qui déterminent la valeur de ce 
cofficient €. 

Pour nous éclairer sur le bien ou le mal fondé de cette hypo- 
thèse, essayons de combiner impartialement les données suffi- 
samment nombreuses contenues à l’appendice dans le tableau I. 
Pour cela nous allons nous servir d’une représentation graphique, 
destinée à rendre plus éclatants aux yeux, et par suite plus frap- 
pants pour esprit, les enseignements qui se dégagent des chiffres. 

Prenons deux axes rectangulaires (Fig. 1). Sur l’axe des abscis- 
ses, représentons toutes les espèces par des points équidistants et 
convenons de les ranger dans un ordre tel que les poids moyens 
spécifiques aillent en croissant. À chaque point de laxe des 
abscisses, élevons une ordonnée proportionnelle au coefficient 
de chitine de l’espèce correspondante. 

Joignons l’un à l’autre les sommets de toutes ces ordonnées : 
nous obtenons une ligne cc, brisée de façon très irrégulière et 
dont les oscillations, à première vue, ne paraissent traduire 
aucune loi. 

Examinons-les cependant d’un peu plus près. Nous ne tar- 
dons pas à nous rendre compte que tous les points les plus éle- 
vés de la ligne oscillante appartiennent à des espèces végéta- 
riennes, tandis que tous ses points les plus bas (à deux exceptions 
près) appartiennent aux Coléoptères carnivores. C’est à une 
première indication importante. Voyons si la position des autres 
points, représentant des coefficients dechitine moins éloignés de 
la moyenne générale, est en concordance avec le résultat précé- 
dent. 

Joignons ensemble par un trait supérieur SS tous les points les 
plus élevés de la ligne ce et d’autre part, par un trait inférieur I, 
tous les points les plus bas de la même ligne : entre ces deux 
traits se trouve comprise une large bande. Divisons-la en deux 
moitiés équivalentes par un trait moyen MM, situé à égale dis- 
tance entre le trait supérieur S$S et le trait inférieur IL. IT nous 
est facile de constater que tous les Coléoptères carnivores ont 
leur coefficient de chitine compris dans la demi-bande inférieure, 
tandis que la plupart des espèces végétariennes ont au contraire 
leur coefficient de chitine situé dans la demi-bande supérieure. 

Ainsi, notre procédé de représentation nous conduit à une 
ségrégation des espèces au point de vue de la production de la 
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chitine : d’une part les Coléoptères carnivores qui sont relative- 
ment peu chitinisés, d'autre part les végétariens qui ont en géné- 
ral les plus fortes valeurs de chitine. Par là nous apparaît nette- 
ment l'influence de l'alimentation sur la sécrétion de la chitine. 

On ne peut naturellement s'attendre à ce qu’une telle séparation 
des deux régimes soit absolue. En fait nous voyons quelques espè- 
ces végétariennes comprises dans la bande des carnivores. Je ne 
veux point parler d’Otiorynchus tenebricosus ni d'O. ligustici, 
qui ont leurs coefficients sur la limite même, on peut dire, des deux 
demi-bandes et ne peuvent être considérés comme réellement 
exceptionnels. L’exception vraiment notable est constituée par 
Byrrhus pilula, et surtout par PAyllopertha horticola et 
Melolontha vulgaris. De telles exceptions sont propres à nous 
entr'ouvrir les yeux sur la complexité des causes qui condition- 
nent la sécrétion de la chitine. 

Plusieurs autres espèces méritent aussi une mention spéciale. 
Ce sont d’abord les deux espèces allotrophiques, Æydrophilus 
caraboides et Hydrous piceus, qui sont carnivores à l’état 
larvaire et végétariennes à l’état d’imago. Comment se placent- 
elles sur le graphique de la page 47? Or, nous voyons que 
lune, Æydrophilus caraboïdes, avec un cofficient relativement 
élevé, semble suivre les végétariens ; tandis que l’autre /ydrous 
piceus, n’a qu’un faible coefficient et reste parmi les carnivores. 
Il est évident qu'ici ce n'est pas le régime qui détermine la diffé- 
rence des coefficients de chitine; et remarquant que ces deux 
espèces, qui ont un genre de vie identique, une forme et une 
organisation pareilles, ne diffèrent l’une de l’autre que par la 
taille, nous sommes conduits à nous demander si cette différence 
de taille ne serait point précisément le facteur qui introduirait 
l'écart observé entre les coefficients de chitine. C’est une question 
que nous aurons à traiter à fond dans le prochain chapitre. 

On pourrait faire des observations analogues à propos des 
Bousiers que J'ai étudiés. J’ai déjà insisté (page 21) sur la 
difficulté qu'il y a à préciser la nature du régime coprophage. Si 
un tel régime comporte indiscutablement une proportion de 
matières végétales qui ont échappé à la digestion dans l'intestin 
des Mammifères, les expériences de HEerManx prouvent que les 
excréments renferment une grande quantité de matières de 
sécrétion animale. En fait, en nous reportant au graphique pré- 
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cédent, nous voyons certains coprophages, Teuchester fossor, 
Geotrupes sylvaticus, se ranger avec les végétariens et d’autres, 
Geotrupes mutator, Geotrupes stercorarius, se classer parmi les 
carnivores. Là encore on ne saurait invoquer le régime alimen- 
taire comme facteur principal des variations observées. Nous 
nous demanderons, au prochain chapitre, s’il ne faut point cher- 
cher dans une raison d’une autre nature la cause de ces varia- 
tions. 

Eliminons donc les espèces précédentes, les Coléoptères allo- 
trophiques, les Bousiers qui ne peuvent rien nous apprendre tou- 
chant l'influence de l'alimentation sur la production de la chi- 
tine et, ne retenant que les espèces à régime nettement végétarien 
ou carnivore, utilisons l'indication que nous a fournie la con- 
struction précédente, celle d’un classement naturel des espèces 
en deux séries caractérisées par le régime, pour construire un 
second schéma (fig. 2) fondé sur cette double sériation. La sépara- 
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Fig. 2. — Variations du cæfficient de chitire suivant les deux régimes 
carnivore et végétarien, 

La courbe supérieure se rapporte aux espèces végétariennes, l’inférieure 
aux espèces carnivores; les numéros correspondent à ceux de la liste des 
espèces donnée à l’appendice. 


tion des carnivores d’avec les végétariens n’est plus maintenant 
un procédé arbitraire, auquel on puisse reprocher d'imposer aux 
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/ 
faits la vérification d’une idée a priori; c'est un procédé légi- 
time, puisque ce sont les faits eux-mêmes qui nous ont objecti- 
vement révélé une double sériation fondée sur le régime. Au 
reste, ce second schéma ne nous apprendra rien de bien nou- 
veau, 1l est seulement destiné à nous faire apparaître clairement, 
sous une forme un peu différente, la surproduction relative de 
chitine par les espèces végétariennes. s 
Considérons d’abord l’une de nos séries, la série des carnivo- 
res, par exemple; elle renferme 22 espèces étudiées par moi. 
Partageons l'axe des abscisses en 22 parties égales, et répartis- 
sons sur les points ainsi obtenus les 22 espèces dans un ordre 
tel que le coefficient de chitine aille en croissant ; sur l’ordonnée 
correspondant à chaque point des abscisses portons une lon 
gueur proportionnelle à la valeur de ce coefficient de chitine ; la 
ligue continue par laquelle nous réunissons tous les points ainsi 
obtenus sera régulièrement ascendante par construction ; sa hau- 
teur au-dessus de l'axe des abscisses, en chaque point corres- 
pondant à une espèce, représente la valeur du coefficient de chi- 
tine propre à cette espèce. | 
Au graphique que nous venons d'établir pour la série des 
carnivores, superposons un second graphique que nous allons 
construire de façon identique pour la série des végétariens. Pour 
cela étalons cette série où j'ai étudié 25 espèces sur la même lon- 
gueur d’abscisses où sont déjà réparties les espèces carnivores ; 
il est clair que la longueur d'intervalle séparant deux espèces 
. végétariennes sur l'axe des abscisses sera à celle qui sépare deux 
espèces carnivores comme 25 est à 22. Sur chacun de ces nou- 
veaux points de division, élevons une ordonnée proportionnelle 
à la valeur du coefficient de chitine ; joignons par une ligne con- 
tinue toutes les extrémités de ces ordonnées; nous constatons 
que cette ligne, dont la hauteur au-dessus de l’axe des abscisses 
représente l'importance de la production de chitine chez les 
végétariens, est nettement, superposée dans l’ensemble à celle 
qui correspond aux coefficients de chitine des carnivores (1). 


(1) Les courbes que nous venons d'utiliser sont construites en rangeant 
les objets d’après une qualité croissante : les ordonnées sont les grandeurs 
de la qualité ; l’abscisse d’une espèce est la somme des nombres de toutes 
les espèces qui présentent la qualité considérée au moindre degré qu’elle, 
C’est exactement la définition des courbes de mérite de Galton. Elles leur 
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Cette nouvelle représentation nous montre encore qu'il ne 
suffit pas, pour dégager une telle loi d'ensemble, de comparer 
entre elles deux espèces prises au hasard ; si lon se bornait à 
comparer par exemple le Hanneton (n° 36) et un Carabe (n° 6), 
on arriverait à une conclusion exactement contraire à celle que 
je üre de mes recherches. Ce n’est que par l'étude de très nom- 
breuses espèces qu’on peut prétendre à une certitude sur le déter- 
minisme exact des éléments de forme chez les animaux. 

Quoi qu’il en soit, les diverses combinaisons graphiques que 
nous venons de faire avec les nombres qui représentent les coeffi- 
cients de chitine nous ont montré, de façon indiscutable, qu’il y 
a une liaison certaine chez les Coléoptères entre tel ou tel régime 
alimentaire et l’importance relative de la production de chitine; 
je pense que cette liaison est l’indice d’une relation véritable de 
cause à effet, et Je crois pouvoir déduire de mes recherches cette 
loi : La nature du régime alimentaire exerce une influence sur 
la quantité de chitine sécrétée par les Coléoptères : l'adaptation 
au régime végétarien détermine une surproduction de matière 
chitineuse. 


sont en effet identiques : concavité inférieure, point d’inflexion à la 
moyenne, concavité supérieure pour finir. 


CHAPITRE TITI 


L'INFLUENCE DE LA TAILLE SUR LA PRODUCTION 
DE LA CHITINE, SÉCRÉTION DE SURFACE 


J'ai montré dans le chapitre précédent qu'il y avait une 
influence indéniable de la nature du régime sur la valeur du 
coefficient spécifique de chitine. Mais le régime alimentaire est-il 
le seul facteur qui détermine l’importance de la sécrétion chiti- 
neuse chez l’Insecte ? ou bien d’autres facteurs agissent-ils à côté 
de lui, pour superposer leur action à la sienne ? 

Parmi ces autres facteurs, il est naturel de se demander tout 
de suite si la faille de l'animal n'intervient pas. C’est qu'en effet 
la chitine est produite par les surfaces sécrétantes de l’animal, 
et plus ces surfaces sont grandes, plus la quantité de chitine 
sécrétée doit être considérable. Or, on connaît la relation qui 
existe entre la surface d’un animal et sa taille ou, si l’on veut, 


son volume, relation qu’exprime la formule S — KP*# dans 
laquelle P est exprimé en grammes et S en cent. carrés : lorsque 
le volume diminue, la surface diminue aussi, mais beaucoup 
moins vite et ainsi les petits animaux ont, toutes choses égales 
d’ailleurs, une surface relativement plus grande que les gros. La 
question qui se pose est alors la suivante : les petits Insectes, 
ayant une surface du corps relativement plus grande, ne doi- 
vent-ils pas avoir, de ce seul fait, une plus grande quantité rela- 
tive de chitine ? | 

Le problème serait simple et facile à résoudre, si l’on pouvait 
mesurer la surface du corps des Insectes ; ayant déterminé 
l’étendue de cette surface chez les différents Coléoptères, il suffi- 


\ 
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rait de comparer des espèces différant par la taille, mais soumi- 
ses dans une égale mesure à toutes les influences extérieures 
capables d'agir sur la production de la chitine (influences liées à 
l'alimentation, au genre de vie, etc.). On verrait tout de suite si, 
dans ce cas, les espèces de petite taille ont relativement plus de 
chitine que les grandes espèces ; puisqu'ici une telle différence ne 
pourrait être imputée aux influences extérieures, on se rendrait 
facilement compte si elle tient à la différence d'étendue des sur- 
faces sécrétantes : pour cela il suffirait de rapporter dans chaque 
espèce le poids de chitine p à la surface du corps S ; ce rapport, 
qui représenterait la quantité de chitine par unité de surface ou, 
si l'on veut, l'épaisseur moyenne de chitine, serait constant. 

Malheureusement on est dépourvu de tout moyen permettant 
d'évaluer les surfaces chitinogènes du corps des Insectes. C’est 
qu'il s’agit ici de surfaces extrêmement compliquées, et non seu- 
lement des surfaces tégumentaires externes, mais aussi de 
toutes les surfaces chitinogènes internes, celles des intestins 
antérieur et postérieur, du système trachéen, des invaginations 
génitales, etc. L'esprit n’imagine aucune méthode, ni grossière, 
ni précise, pouvant nous conduire à une mesufe aussi prodigieu- : 
sement compliquée. Il semble donc que le problème reste inso- 
luble, faute de pouvoir déterminer l’un des termes qui entrent 

| 


dans le rapport £ 


Nous parviendrons cependant à le résoudre, non point pour 
l'ensemble des espèces que j'ai étudiées, mais pour certaines 
espèces choisies de telle sorte que nous puissions substituer à 
la mesure de leur surface S celle de leur poids P. Cette dernière 
mesure est en effet toujours possible, et avec telle précision que 
nous voudrons lui donner. 

Choisissons donc deux ou trois espèces, chez lesquelles nous 
puissions considérer la surface comme proportionnelle à la puis- 
sance 2/3 du poids du corps : c'est le cas pour des espèces très 
voisines, ayant même forme extérieure, même organisation 
interne, même densité moyenne, différant uniquement par la 
taille. Nous pourrons alors les comparer en utilisant, non plus 


le rapport £, mais le rapport équivalent —, Supposons en 


p3 
outre que ces espèces remplissent parfaitement la condition que - 


on a are 1 ÉD 
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j'énonçais tout à l'heure, à savoir que, vivant dans le même 
milieu, partageant les mêmes aliments, elles soient soumises 
dans une mesure identique aux facteurs externes qui peuvent 
chez un Insecte augmenter ou diminuer la sécrétion de la chi- 
tine, Dans ces conditions, si la quantité de chitine est réellement 
déterminée par l’étendue de la surface sécrétante, le poids de chi- 


tine p sera proportionnel à P$%, ce qui revient à dire que 
l'épaisseur de chitine sera constante. Tout revient donc ici à 


chercher si le rapport _Z_ est constant, Ce rapport est linéaire 
ps 
et représente bien l'épaisseur de chitme. 

Existe-t-il réellement des espèces se prêtant à une telle com- 
paraison ? L'ordre, si riche en formes, des Coléoptères nous 
offre plusieurs exemples d’espèces entre lesquelles l’entomolo- 
giste à première vue n’aperçoit qu’une seule différence vraiment 
frappante, la différence de taille et si, à un examen plus atten- 
tif, il découvre d'autres caractères différentiels, ce ne sont que 
des détails tout à fait minimes, portant par exemple sur la pig- 
mentation du corps, sur la sculpture des élytres, etce., mais n’af- 
fectant point la forme générale ni la constitution interne. En 
général ces espèces sœurs ont un genre de vie identique et se 
nourrissent des mêmes aliments. J’ai ainsi étudié plusieurs 
groupes de deux ou trois espèces, qui me paraissent remplir 
les conditions précédemment exposées. 

C: sont d’abord deux Cicindèles, Cicindela sylvatica et 
C. campestris, vivant l’une et l’autre dans les clairières des forêts 
sèches (forêt de Fontainebleau) et chassant toutes deux Îles 
mêmes petits Insectes. Leur forme est identique et c'est seule- 
ment par la couleur du labre et le dessin coloré de leurs élytres 
qu’elles se distinguent comme espèces. 

Dans nos mares se rencontrent ensemble trois espèces de 
Dytiques très communs, ne différant que par des caractères de 
détail (pronotum plus ou moins complètement bordé de jaune, 
face ventrale tantôt jaunâtre, tantôt noirâtre, etc.) et menant 
tous la même vie de carnassiers. Deux Hydrophiliens de dimen- 
sions très différentes, : Æl{ydrous piceus et Hydrophilus cara- 
boïdes, vivent également dans nos mares, aux dépens des mêmes 
proies quand ils sont à l’état larvaire, aux dépens des mêmes 
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végétaux quand ils ont pris leur forme adulte : ces deux espèces 
ne se différencient guère que par la forme du prosternum ; cepen- 
dant il convient de signaler que l’Æ/ydrous a une forme générale 
un peu plus allongée que l'Æydrophilus, cette différence apparais- 
sant surtout nettement sur la moitié postérieure de l'abdomen. 

Le genre Si/pha de Linné nous présente, entre autres espèces, 
trois types nécrophages qui, bien que rangés parfois dans trois 
sous-genres différents (Vecrodes littoralis, Silpha obscura et 
Phosphuga atrata), possèdent même forme générale, avec des 
différences assurément précieuses pour la classification (extré- 
mité des élytres tronquée ou arrondie, tête plus ou moins allon- 
gée), mais que nous pouvons ici négliger sans crainte d'erreur 
gTave. < hs 

J'ai cru pouvoir aussi rapprocher l’une de l’autre la femelle de 
Lucanus cervus et celle de Dorcus parallelipipedus. Ces deux 
espèces lignivores ne vivent pas toujours, comme larves, aux 
dépens des mêmes espèces forestières, mais on ne saurait nier 
qu'elles soient exactement semblables comme forme, à condition 
d’excepter les G° à cause des énormes mandibules des Lucanes. 

. Pareille identité de forme se retrouve chez trois espèces du 
genre Geotrupes, que la systématique différencie à l’aide des sail- 
lies transverses portées sur les tibias postérieurs, ou des stries 
des élytres. Ce sont Geotrupes stercorarius, G. mutator, G. syl- 
vaticus. Même genre de vie et même alimentation chez ces trois 
Bousiers qui sont parfaitement comparables sous tous les rap- 
ports. sel 

Enfin la famille des Chrysomélides m'a fourni deux groupes de 
deux espèces pouvant être regardées à bon droit comme diffé- 
rant l’une de l’autre uniquement par la taille. Ce sont d'abord 
Melasoma populi et Melasoma tremulae qui, en dépit de leurs 
noms spécifiques, se rencontrent indifféremment l’une et l’autre 
sur le peuplier et sur le tremble ; puis T'imarcha tenebricosa et 

T'. cortaria qui vivent sur les Galium et sont tout à fait homo- - 
morphes. 

Tels sont les différents groupes d'espèces dans lesquels, en rai- 
son des conditions de très grande similitude, j'ai pu chercher 


à vérifier si le rapport —P_ était constant. Le tableau suivant 
P3 
rend compte des résultats que j'ai obtenus; on y trouvera, dans 
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la colonne N, le nombre d'individus à l’aide desquels j'ai déter- 
miné P, le Ca moyen de l'espèce, et p le poids moyen de chi- 
tine, ces poids étant exprimés en centigrammes ; la dernière 


colonne contient les valeurs du rapport 2 : 


p° 


ESPÈCES 


Cicindela sylvatica 
= campestris . . 38 10,2 


Dytiscus dimidiatus . 
—  marginalis , . ho 196,1 
_ punctulatus . : 34 133.1 


Hydrous piceus. . . 27 
Hydrophilus caraboïdes l 


Necrodes littoralis. . . 19 37,2 
Silpha obscura. . . . 18 19,3 
Silpha atrata . . . .| - 30 11,1 


Lucanus cervus ©. . 1/4 190,7 
Dorcus parallelipipedus @ 6 Da 


—________—__— | ———…———— | ———— | —— 


Geotrupes stercorarius . EE NEC 92,0 
— ‘ mutator. ; Ho 69.8 
— sylvaticus. . ho 38,2 


Melasoma populi . 3 
— ‘tremulæ . . 80 


Timarcha tenebricosa 
— coriaria 


1 © 


D 


VE 

On peut voir que l'épaisseur moyenne de chitine est très sensi- 
blement constante dans chaque groupe. Et les résultats sont 
d'autant meilleurs que les valeurs de Pet de p ont été détermi- 
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nées à l’aide d’un plus grand nombre d'individus. Le seul groupe 
des Hydrophiles donne un écart un peu sensible : peut-être cela 
_tient-il à la légère différence de forme que j'ai signalée plus haut 
entre les deux espèces; peut-être est-ce dû au manque de préci- 
sion des valeurs de Pet de p chez Hydrophilus caraboides dont 
je n'ai pu étudier que quatre individus, chiffre évidemment trop 
faible pour obtenir une moyenne très exacte. 

J'ai délibérément laissé de côté toute comparaison entre espè- 
ces dont la similitude de forme peut prêter à discussion, ou dont 
le poids du corps et le poids de chitine n'avaient pu être déter- 
minés avec une suffisante exactitude. Et je n’ai précisément placé 
dans mon tableau le groupe des Hydrophiles que pour montrer 
- quel écart on s'exposait à trouver entre les espèces, dès que ne 
sont plus parfaitement réalisées certaines conditions indispensa- 
bles pour établir le rapprochement. Il est clair que d'un tel écart 
on ne saurait tirer argument contre la conclusion qui ressort de 
la constance du rapport —?- chez les Cicindèles, les Dytiques, 

Ps 
les Géotrupes, etc. 

En résumé, la comparaison d'espèces différant uniquement par 
la taille nous a po de constater que, si l'influence de fac- 
teurs externes n'intervient point pour, modifier la quantité de 
chitine sécrétée, l'épaisseur moyenne de chitine est constante ; 
autrement dit, la quantité de chitine est, chez ces espèces, pro- 
portionnelle à l'étendue de la surface sécrétante. Par conséquent 
la taille de l'Insecte est le facteur qui détermine, toutes choses 
égales d’ailleurs, la quantité de chitine sécrétée, les petites 
espèces ayant relativement plus de chitine que les grandes. 

Ayant reconnu cette influence de la taille, il est logique d’ad- 
mettre son rôle chez toutes les espèces, quels que soient leurs 
caractères morphologiques et leur genre de vie, et de reconnaître 
qu’indépendamment de Pnioneee exercée par le régime alimen- 
taire, l'Insecte produit relativement plus de chitine s’il a plus de 
surface pour en sécréter, c'est-à-dire s’il est de taille plus petite, 
Dès lors il conviendrait d'éliminer ce facteur, l'influence de la 
taille, pour rechercher les autres influences agissant sur la pro- 
duction de chitine et notamment pour mettre en évidence l'in- 
fluence du régime alimentaire ; c’est-à-dire qu'au lieu de compa- 
rer, entre les espèces les plus variées de Coléoptères, le rapport 
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du poids de chitine au poids du corps & , il serait mieux indiscu- 
tablement de comparer le rapport du poids de chitine à la sur- 
face réelle du corps £ . On verrait alors l'épaisseur de chitine, 


constante pour les Insectes soumis aux mêmes facteurs biolo- 
giques, augmenter par l’action de certains de ces facteurs, aux- 
quels on reconnaîtrait ainsi, de façon indiscutable un rôle chiti- 
nogène ; à leur influence ne viendrait point se superposer celle 
de la taille et rien ne pourrait la masquer. 

Malheureusement, je le répète encore, toute mesure réelle des 
surfaces chitinogènes de l’Insecte apparaît comme impossible ; et 
comme il est clair que pour deux espèces quelconques on ne peut 

2 


considérer la surface comme proportionnelle à P° (à cause 
des différences de forme, d'organisation, de densité), nous 
devons renoncer à éliminer l'influence de la taille dans la recher- 
che des facteurs externes agissant sur la production de la chitine. 
On a vu au chapitre précédent que linfluence de l'alimentation 


étudiée à l’aide du rapport & , s’affirmait de façon très nette, 


bien que combinée, dans les résultats obtenus, avec le rôle joué 
par la taille. 


Nous voici arrivés en ce point de nos investigations sur la 
chitine qu'après avoir reconnu le rôle d’un facteur extrinsèque, 
le régime alimentaire, nousavons été conduits à admettre, comme 
se superposant au précédent, l'influence de la taille, facteur 
intrinsèque ? 

Que faut-il entendre par ce mot de facteur intrinsèque ? 
Veut-il exprimer que la taille.est un caractère préétabli de l’es- 
pèce, une propriété de l’être ne tenant qu’à l'être lui-même et 
échappant à tout déterminisme extérieur ? 

Assurément non. La taille est le résultat de la croissance, limi- 
tée par une force cosmique, la pesanteur, et par les phénomènes 
physiologiques d'intoxication et surtout d'auto-intoxication. 
Elle représente en quelque sorte un état d’équilibre entre plu- 
sieurs forces antagonistes : je voudrais montrer, dans une rapide 
discussion du problème de la taille, que toutes ces forces sont 
liées à des causes externes qui déterminent leur action et leur 


intensité. ; 
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La force positive, à savoir la tendance à croître qui résulte de 
l'assimilation et qui, pas plus que celle-ci, n’est un phénomène 
proprement vital, est soumise à toutes les influences extérieures 
qui accélèrent ou ralentissent la nutrition. Il y a déja longtemps . 
que Semper (1874), que YuxG (1878-1883) ont signalé le rôle que 
jouent à cet égard la quantité et la nature des aliments, la plus 
ou moins grande quantité de chaleur, l'intensité et la qualité des 
radiations lumineuses, etc. 

Si toutes ces influences extérieures déterminent la vitesse avec 
laquelle se. fait l'accroissement de substance, sa limitation est 
due, comme je l'ai dit, d’une part à la pesanteur, qui « impose à 
chaque pe eRtmel un poids maximum » (Caupsau, 1899), et 
d'autre part à l'intoxication qui est, comme l’assimilation et au 
même titre qu'elle, une « condition de la vie ». Houssay (1907) 
a bien mis en lumière l'influence qu’exerce sur l’évolution d’un 
organisme laccumulation, dans le milieu intérieur et dans les tis- 
sus, des déchets et des poisons qui résultent de la vie même ; il a 
montré qu'il fallait attribuer à cette accumulation le point ds 
flexion et la tendance terminale à l'horizontale qui s’observent 
dans la courbe de croissance de tous les animaux. Or c’est encore ! 
avec des influences extérieures à l'animal et subies par lui que 
varie le degré d’auto-intoxication : nature du régime alimentaire 
‘expériences de Houssay, 1907), abondance plus ou moins grande, 
dans le milieu respirable, d'oxygène favorisant ia combustion des 
déchets, température plus ou moins voisine de celle qui est optima 
pour le métabolisme vital, etc. 

On voit par là que la taille d’un animal (et par suite sa surface 
relative) ne constitue pas une propriété préétablie de l'espèce, un 
caractère sans lien avec les conditions extérieures, mais qu’elle 
rentre au contraire dans le déterminisme physico-chimique géné- 
ral de la vie. 


Ceci posé, il nous reste à chercher l'explication du fait établi 
dans ce chapitre, à savoir : la surproduction relative de chitine 
par les petites espèces. Jusqu'ici nous avons considéré cette sur- 
production comme étant purement et simplement une affaire de 
surface : les petites espèces, ayant une surface sécrétante relative- 
ment plus étendue, produisent pour cette raison relativement plus 
de chitine que les grandes espèces soumises aux mêmes condi- 
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tions extérieures. Que la surface soit relativement plus étendue 
chez les petites espèces, c’est’un fait certain, mais ce n'est point 
une raison suffisante pour expliquer leur surproduction de chi- 
tine; car ces petites espèces pourraient, je suppose, perdre en 
épaisseur de chitine ce qu’elles gagnent en surface ; de telle sorte 
que pour des espèces A Pablen subissant l'action des mêmes 
facteurs externes, mais différant par la taille, c’est le coefficient 


de chitine Z_., et non l'épaisseur de chitine P_ qui resterait cons- 
P 2 S ) Il 


tant. On ne peut s'expliquer la constance du rapport À, la sur- 


production relative de chitine par les petites espèces, qu'en fai- 
sant appel à l’une des deux hypothèses que je vais exposer, et 
qui peut-être sont à retenir l’une et l'autre comme exprimant à 
elles deux la vérité tout entière. 

La première consiste à supposer très légitimement qu’en dehors 
du rôle joué par le régime alimentaire, la production de la chi- 
tine reste soumise à des facteurs externes agissant sur l'animal 
par sa surface, de telle sorte que leur AAA sur l'organisme 
soit proportionnelle à l’étendue de cette surface : ainsi pourraient 
agir, je suppose, la pression atmosphérique, le rayonnement exté- 

‘rieur, l’état hygrométrique de l’air, etc. Je suis tout à fait per- 

suadé que de tels facteurs doivent avoir une répercussion réelle 
sur le métabolisme nutritif et, par suite, sur la production de la 
chitine chez l’Insecte. Dès lors il est naturel que chez deux 
espèces soumises dans une égale mesure aux mêmes facteurs 
externes, la quantité de chitine soit proportionnelle à l'étendue 
de la surface par laquelle s s'exerce chez l’une et chez l'autre l’ac- 
tion de ces facteurs. 

Quant à la deuxième hypothèse explicative que nous pouvons | 
faire, nous y serons conduits par la remarque suivante : com 
ment se fait-il, puisque la croissance dépend des facteurs physico- 
chimiques externes, comment se fait-il que des espèces, placées 
dans des conditions de vie identiques, puissent différer par la 
taille? Nous sommes bien obligés d'admettre que les mêmes fac- 
teurs physiologiques, exerçant une action identique sur des êtres 
héréditairement différents, ne produisent pas sur les uns et sur 
les autres les mêmes effets morphologiques : c’est qu'au moment 
où la matière vivante commence à subir les actions extérieures, 
elle intervient elle-même avec des qualités propres, avec un 
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P 
« patrimoine héréditaire » et, dans les interactions des organis- 
mes et de leur milieu, telle constitution physico-chimique de la 
matière vivante ne peut donner Is, mêmes résultats que telle 
autre. 

Dans la réaction d'équilibre entre l’assimilation et l'auto- intoxi- 
cation, dont la ba’ance finalement correspond à la taille définitive 
de l’Insecte adulte, toutes les espèces, en raison du chimisme 
propre à chacune, ne se comportent point de façon identique ; 
pour les unes sans doute le degré d'auto-intoxication qui limite 
l'accroissement de taille se trouve réalisé plus tôt que pour les 
autres et celles-là se trouvent arrêtées à uné taille relativement 
petite, avec un développement de surface relativement grand. 

Or on constate que les Insectes de petite taille produisent rela- 
tivement plus de chitine, toutes choses égales d’ailleurs, que les 
grandes espèces. Ne pourrait-on point considérer cette surpro- 
duction de chitine d’une part et le plus grand développement 
relatif de da surface d’autre part comme deux effets connexes, 
traduisant un même phénomène, l’intoxication qui limite la crois- 
sance de l'organisme? Autrement dit, cette auto-intoxication ne 
pourrait-elle, en même temps qu’elle arrête l’Insecte dans sa 
croissance, amener un encroûtement chitineux de tout le corps, 
qui correspondrait justement à accroissement relatif de surface ; 
de telle sorte que dans ce cas l'organisme utiliserait, pour ainsi 
dire, sa surface relativement plus étendue, pour sécréter le sur- 
plus de chitine qu'il a à produire. Et par là se trouverait réalisée 
cette constance dans l'épaisseur de la chitine que nous avons 
constatée entre espèces différant uniquement par la taille ; elle 


.s’expliquerait par ce fait que les deux termes du rapport _ varie- 


raient toujours également et dans le même sens, puisque tous 
deux, le poids de chitine et la surface du Corps, exprimeraient en 
quelque sorte le degré de l'intoxication qui a arrêté la crois- 
sance. 

C'est là une hypothèse. Une hypothèse dans laquelle nous con- 
sidérons la chitine comme un excretum, une matière d’encroû- 
tement, dont la proportion traduirait le degré d'intoxication des 
espèces et l’âge plus ou moins avancé des individus. Nous ver- 
rons si d’autres faits nous autorisent à une telle conception. 


CHAPITRESIV 


LES VARIATIONS SEXUELLES, LES VARIATIONS INDIVIDUELLES 
DU COEFFICIENT DE CHITINE 


On connaît la contribution imprévue et curieuse qu'Oupemans 
(1899) apporta au problème des caractères sexuels secondaires, 
quand il montra que des chenilles de Papillons châtrées, à un 
stade même très jeune de leur croissance, donnaient des adultes 
ne différant en rien des Papillons normaux des deux sexes. Ses 
expériences, répétéeset vérifiées depuislors par plusieurs auteurs, 
montraient l'indépendance, jusque-là insoupçonnée, qui existe 
chez les Insectes entre les glandes génitales et les caractères 
sexuels secondaires. 

Ces derniers sont évidemment liés à deux états d'équilibre 
différents du chimisme de l'espèce, correspondant respectivement 
à l'un et à l’autre sexe. Mais d’après Les expériences que je viens 
de rappeler, on ne peut plus admettre avec KexneL (1896) que 
ce sont les glandes génitales qui, par leur développement et leur 
fonctionnement, introduisent dans le métabolisme nutritif les dif- 
férences en rapport avec les sexes. Il semble que ces différences 
chimiques soient déterminées de très bonne heure, comme les 
sexes eux-mêmes, par des causes extérieures encore fort obseu- 
res, dont l'effet une fois produit entraine, pour le mâle et pour 
la femelle, une évolution spéciale, indépendante, au moins 
chez les Insectes, de l’action des glandes reproductrices. 

Quoi qu'il en soit, l'hypothèse d’une différence de constitution 
chimique entre lemâle et la femelle se traduisant morphologique- 
ment par les caractères respectifs des deux sexes a déjà reçu 
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quelques vérifications. Vaxeyx et Maienon (1906) ont montré que 
chez le Ver à soie « les femelles ont toujours beaucoup plus de 
glyéogène'que les mâles etles mâles renferment une plus grande 
quantité de graisse que les femelles » ; ces caractères, déjà très 
marqués chez les larves et qui s'accentuent chez les adultes, indi- 
quent bien une différence de métabolisme nutritif, à laquelle il 
est naturel de rattacher Le dimorphisme sexuel. 

Il fallait s'attendre à ce que la sécrétion chitineuse, chez les 
Coléoptères, se trouvât sous la dépendance du chimisme propre 
à chaque sexe. Et en effet, sans approfondir beaucoup, on s'aper- 
coit bien vite que les mâles, quand il y a dimorphisme sexuel, se 
distinguent souvent des femelles par la présence d'organes chi- 
tineux, appendices, cornes, tubercules, ete. Tout le monde con- 
nait des exemples de ces soi-disant organes de défense ou d’orne- 
mentation qui sont l’apanage des nil tels que les mandibules 
du Lucane;, la corne de l'Oryctes nasicornis, les excroissances 
variées des Bousiers : Copris, Minotaurus, Ontophaqus, ete. et 
les longues antennes déliées du Capricorne. 

On pouvait donc supposer que la production de la chitine 
était en relation avec le sexe de l'animal. IL s'agissait dès lors 
de mesurer exactement comment variait avec le sexe le coeffi- 
cient de chitine dans chaque espèce et, pour cela, il fallait éta- 
blir séparément le coefficient en question pour les mâles d'un 
côté et pour les femelles de l’autre. 

Malheureusement la chose était impossible pour toutes les 
espèces où le dimorphisme sexuel externe est nul, où l’on n'a, 
_par conséquent, pour séparer les G' des Q, aucun autre moyen 
que l'examen des organes génitaux internes. [l ne pouvait être 
question en effet de disséquer les animaux dont je me proposais 
de préparer le squelette chitineux, car c'eût été m'exposer à 
perdre dans de telles dissections d'importants fragments de ce 
squelette et par suite à fausser les résultats de mes mesures. 

Je n'ai done pu étudier les variations sexuelles du coefficient 
de chitine que chez les Coléoptères où l'existence de caractères 
sexuels externes permet de distinguer, sans erreur possible, 
les mâles et les femelles. Un dimorphisme suffisamment net 
s’observe ainsi chez les Carabides, les Dytiscides, les Hydrous, 
les Timarcha, où il porte sur les tarses; chez les Mélolonthiens 
où il affecte les antennes ; chez Les Oryctes où il se traduit par 
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les ornements du front et du thorax ; chez le Lucane où il porte 
sur les mandibules ; chez diverses espèces de Geotrupes, 
d’Ofiorynchus, ete., où un examen minutieux de la morphologie 
externe permet quelquefois de reconnaitre des épines, des sail- 
lies, etc., par lesquelles les deux sexes se différencient l’un 
de l’autre. 

Pour toutes Les espèces où une telle séparation m'a été pos- 
sible, j'ai établi le coefficient de chitine propre à chaque sexe. 

La comparaison des différences sexuelles du coefficient de 
chitine nous sera facilitée par la construction d’un graphique, 
analogue à celui que nous avons établi pour comparer les espè- 
ces (fig. 3 et 4). . 

Classons les types étudiés en deux séries suivant leur régime, 
carnivore ou végétarien, et dans chaque série rangeons les 
espèces dans l’ordre croissant des coefficients de chitine 
moyens. Sur un système d’axes pour chaque série, représen- 
tons les espèces par des points équidistants portés en abscisses 


.... 


Carabus intricatus.......,. 


Cybister lateralimarginalis. 
Procrustes coriaccus........ 


Carabus catenulatus........ 


Carabus purpurascens ...... 
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Fig. 3. — Variations sexuelles du coefficient de chitine chez les Coléoptères 
carnivores. 


et, en chaque point, élevons deux ordonnées respectivement 

proportionnelles aux coefficients de chitine des deux sexes. 

Ensuite, dans chaque graphique, joignons les points représen- 
BounourE 5 


Acilius sulcatus 
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tantles coefficients des mâles, et de même ceux représentant 
les coefficients des femelles. Rapprochons les deux graphiques 
et voyons ce qu'ils nous apprennent. 

Chez les carnivores (fig. 3), les mâles se distinguent par une 
production relative de chitine presque toujours un peu plus 
forte que chez les femelles. Il n’y a guère d'exception que pour 
Dytiscus punctulatus où l'avantage est au contraire au sexe 
femelle. D'ailleurs, l'excédent du coefficient mâle est constam- 
ment peu élevé, ilest même nul dans l’une des espèces, Cara- 
bus catenulatus et, comme il existe entre les individus de même 
sexe des écarts d'amplitude assez grande, il arrive quelquefois 
qu'on ne peut le reconnaitre que si la movenne des coefficients 
sexuels de l'espèce a été établie au moyen d’un nombre suffi- 
saut d'individus (1). 

Chez les Coléoptères à régime végétarien (fig. 4), en y fai- 
sant rentrer les Bousiers, nous ne trouvons pas la même cons- 
tance de résultats : l'excédent de l’un des coefficients sur l’au- 
tre est tantôt à l'avantage du sexe mâle, tantôt à l’avantage du 
sexe femelle ; en outre, très souvent, les écarts entre les deux 


(1) Comme exemple, je reproduis ici les nombres trouvés successive- 
ment pour Dytiscus dimidiatus, les mesures ayant été effectuées sur de 
petits groupes d'individus jusqu’à concurrence de 30 dans chaque sexe. 


A Poids 
Nombre d'individus Poids de chitine | C@fficent 
moyen moyen sexuel 
235,1 12,3 52,3 
ire mesure 
Fe 273,2 19,2 62,9 
: 2/8 ,8 5 
Après la 2e mesure, i ne 7 
; 258,8 14,6 56,5 
243,7 13,68 56,7 
Après la 3e mesure. a s 
( 202 7 13,66 54 


Comme on le voit, la première mesure seule aurait pu laisser croire à 
un excédent du côté des Q, mais à mesure que s'élevait le nombre d’in- 
dividus étudiés, les coefficients prenaient une valeur plus exacte. Il est 
clair qu'avec un nombre plus grand encore d'individus l'exactitude se 
serait encore améliorée Mais, au delà d’une certaine approximation, la 
précision n’a plus d'intérêt. 
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sexes sont très accentués, beaucoup plus que chez les Coléop- 
tères carnivores : c’est alors généralement dans le sexe Gfqu'est 
réalisée la grosse surproduction de chitine (Melolontha vulgaris, 
Timarcha tenebricosa, Lucanus cervus, Timarcha coriaria) (1). 


Otiorynchus tenebricosus .… 
Timarcha tenebricosa....... 
Oryctes nasicornis..... 

Harpalus atratus........... 
EHCARUS CÉLUUSS See 
Dorcus parallelipipedus..... 
Timarcha coriaria.......... 


Geotrupes stercorarius...... 
Geotrupes mutator.......... 
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Fig. 4. — Variations sexuelles du coefficient de chitine chez les Coléoptères 
végétariens, 


En résumé, il ne semble pas qu'une loi tout à fait générale 
puisse être tirée de cette étude des coefficients sexuels de chi- 
tine. Ce que l'on peut dire, c’est que le plus souvent les mâles 


(1) On remarquera qu’Æydrous prceus, espèce allotrophique et les Bou- 
siers, à régime coprophage, pourraient, d’après la nature de leur alimen- 
tation, être classés tout aussi bien avec les carnivores qu’avec les végéta- 
riens. Effectivement leurs différences sexuelles dans la production de la 
chitine paraissent bien rentrer dans la règle propre aux carnivores, à 
savoir : un léger excédent du côté mâle, 
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l'emportent sur les femelles au point de vue de la production 
de la chitine, la différence restant très faible chez les Coléop- 
tères carnivores, alors qu’elle est surtout très marquée chez 
certaines espèces végétariennes. 


Voici maintenant le moment venu de nous rappeler, avec 
Lamarck, « qu'il n'y a réellement dans la nature que des indi- 
vidus » (1). Il nous faut donc, pour serrer la réalité d'un peu 
plus près, étudier comment se comportent les divers individus 
d'une même espèce en ce qui concerne la production de la 


chitine ; autrement dit, voir comment varie le coefficient indi- 


viduel de chitine et dans quelles limites il peut s’écarter du 
chiffre moyen trouvé pour l'espèce. Par là, nous serons amenés 
à reconnaitre le rôle de certains facteurs que nous n'avions pas 
encore considérés, 

Il ne pouvait être question d'entreprendre une telle recher- 
che sur toutes les espèces étudiées au chapitre IL. Seules, 
quelques-unes de celles-ci s’y prêtaient ; car elles devaient 
remplir certaines conditions, dont on va comprendre l'impor- 
tance. 

Tout d'abord une étude de variations individuelles n’a d'inté- 
rêt qu'à condition de porter sur un grand nombre d'individus. 
Par conséquent, les espèces choisies devaient être suffisam- 
ment communes, pour quil fût facile de s'en procurer une 
quarantaine d'individus, soit 20 dans chaque sexe. Il fallait en 
second lieu pouvoir séparer les mâles et les femelles, afin que 
le sexe n'intervint pas parmi les facteurs des variations étu- 
diées. D'où la nécessité de s'adresser à des espèces possédant 
des caractères de dimorphisme sexuel. Enfin il y avait avan- 
tage à ce que les espèces choisies fussent parmi les plus gros- 
ses des Coléoptères, pour qu'il n'y eût point dans les pesées 
d'erreurs relatives trop importantes, capables de dépasser l’am- 
plitude des variations recherchées. 

Les 4 espèces suivantes remplissaient les conditions que je 
viens d’énumérer : Pytiscus marginalis, qui est le Dytique le 


(1) Lamarck : Appendice aux « Recherches sur l’organisation des corps 
vivants » (Réimprimé dans le Bull. scient. de la France et de la Belgique, 
t. XL, 1906, p. 518). 


- 
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plus commun des environs de Paris, Carabus catenulatus, que 
J ai pu récolter en extraordinaire abondance, pendant l'hiver de 
1912, sous les écorces des troncs abattus dans la forêt de Fon- 
tainebleau, Geotrupes mutator, qui nidifie avec entrain, au 
premier printemps, sur les pâturages de montagnes du centre 
de la France, enfin Melolontha vulgaris, que le mois de mai 
ramène tous les ans en nombre plus que suffisant. 

Les individus, minutieusement pesés, étaient traités par la 
potasse à chaud, dans des conditions identiques à celles que 
Jai précisées pour les espèces. Le poids de chitine mesuré, 
après dessiccation, à { mg. près, permettait de calculer le 
coefficient de chitine de l'individu : 


Ex 1000 = € (1) 


Pour comparer entre eux dans une même espèce les coeffi- 
cients individuels, utilisons le procédé graphique dont nous 
nous sommes déjà servi pour les coefficients spécifiques. Après 
avoir séparé dans chaque espèce les G‘ d'un côté, les © de 
l’autre, classons les individus de même sexe dans l’ordre crois- 
sant des poids. Sur l'axe des abscisses représentons les indivi- 
dus ainsi classés par des points équidistants et, en chaque 
point, élevons une ordonnée proportionnelle au coefficient de 
chitine. La ligne qui joint les sommets de toutes les ordonnées 
est une ligne brisée irrégulière, à oscillations plus ou moins 
amples suivant l'espèce et le sexe. Ces oscillations expriment 
les variations individuelles du coefficient de chitine (fig. 5, 6, 
7 et 8). 


(1) Jai exprimé ce coefficient c par un nombre sans décimales On 
pourra s'étonner que je n’aie point cherché à lui donner une précision plus 
grande. Un simple calcul d’erreur nous fait voir qu'avec une balance 
sensible à 1 mg., les pesées effectuées pour p et pour P sur les Insectes 


RE ‘ Ë ; 3 D 
étudiés ne permettaient point d'obtenir pour ee X 1.000 une plus grande 


approximation. Il est facile de calculer qu’on a sur les coefficients, des 
erreurs absolues comprises : 

pour Dytiscus marginalis, entre 0,4 et 0,7, 

pour Welolontha vulgaris, entre 0,7 et 1,5, 

pour Geotrupes mutalor, entre 0,9 et2, 

pour Carabus catenulatus, entre 1,4 et 2,2. 

Dans ces conditions, il serait tout à fait illusoire d’exprimer le nombre c 
avec une ou plusieurs décimales. 
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À quoi peuvent tenir ces variations individuelles ? 

IL est clair tout d’abord qu’elles ne sont point imputables à 
des différences radicales de régime alimentaire ; en gros, les 
individus d'une même espèce se nourrissent du même genre 
d'aliments et le hasard ne crée entre eux que de petites diffé- 
rences portant sur la quantité et la qualité des substances 
ingérées. 


Fig. 5. — Variations individuelles du coefficient de chitine chez Carabus 
calenulatus. do, variations chez les mâles ; Q9, variations chez les 
femelles. 


L'influence du sexe se trouve également éliminée, puisque 
nous avons eu soin de choisir des espèces où il fût possible de 
n'étudier ensemble que des individus de même sexe. 

Nous pouvons supposer alors que la taille joue ici un rôle 
important. Les individus étudiés dans les quatre espèces que j'ai 
choisies présentent des différences de taille assez notables, et je 
me suis effectivement demandé si ces différences n'entraineraient 
. point pour une grande part les variations que je constatais dans 
la production relative de la chitine, sécrétion de surface. Or, 
les graphiques tels que nous venons de les construire nous 
fournissent immédiatement une réponse négative. Si la taille des 
individus intervenait ici, les plus petits, ayant une plus grande 
surface relative, auraient relativement plus de chitine et les 
plus gros, relativement moins de la même substance. Autrement 
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dit, lorsque la courbe des poids s'élève, la courbe des coeffi- 


cients c devrait s'abaisser à partir de l’origine. 
On voit qu'il n’en est rien dans l’ensemble. On constate bien, 


pour Dysticus marginalis & (fig. 6), une légère chute de la 
courbe des coefficients « de droite à gauche ; on pourrait, à la 
rigueur, Voir aussi un abaissement, d'ailleurs peu nettement 
marqué, chez Carabus catenulatus & (fig. 5). Mais le phéno- 
mène ne se retrouve pas pour les autres collections d'individus 


que j'ai étudiées et une influence de la taille ne se constate 
point, en général, sur les graphiques que nous avons cons- 


truits. 


Fig. 6. — Variations individuelles du coefficient de chitine 
chez Dytiscus marginalis. 


Faut-il en conclure que cette influence n'existe point, alors 
que nous l'avons certainement reconnue (v. chap. HI) entre 
espèces choisies de telle façon qu'elles différassent uniquement 
par la taille ? De ceS deux résultats contradictoires, obtenus par 
des méthodes différentes, retenons le résultat positif et voyons 
si, de l'étude que nous avons faite des variations individuelles du 
coefficient c, on peut légitimement tirer la conclusion que la 
taille n'intervient point dans la production de la quantité relative 

de chitine. 

Si j avais été tenté de croire que la sécrétion de chitine chez 
l’Insecte adulte est un phénomène physiologique simple, dépen- 
dant d’un très petit nombre de conditions, la contradiction que 
je viens de signaler eût été très propre à me ramener à une plus 
juste idée de sa complication. Si la taille, en dehors du régime 
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alimentaire, était le seul facteur capable de déterminer chez 
l’Insecte la quantité relative de chitine, des individus de même 
espèce et de même sexe, ayant même forme et même alimen- 
tation, devraient avoir une quantité de chitine proportionnelle 


x 


à leur surface, c’est-à-dire à P * , c'est-à-dire relativement plus 
grande lorsque P est petit que lorsqu'il est grand. S'il n’en est 
rien, c’est qu'il intervient ici d’autres conditions, conditions qui 
diffèrent d’un individu à l’autre (et qui s’éliminaient au con- 
traire lorsque, au chapitre IIL, je 'comparais Les espèces à l’aide 
de valeurs moyennes, obtenues sur un nombre suffisamment 
grand d'individus). Parmi ces conditions variables d’un individu 
à l’autre, on peut citer : la quantité de nourriture qu'il a ren- 
contrée au cours de sa vie, les conditions d'humidité, de tempé- 
rature, de luminosité qu'il a traversées, etc. Mais on peut soup- 
çonner qu'une circonstance surtout doitavoir ici de l'importance, 
c'est l’âge de l’Insecte, sa plus ou moins grande maturité comme 
imago. 


Fig. 7. — Variations individuelles du coefficient de chitine 
chez Welolontha vulgaris. 


Voilà donc un des points sur lesquels devra maintenant por- 
ter la recherche : les variations du coefficient de chitine avec le 
degré de maturité de l’Insecte adulte, sont-elles importantes 
jusque-là qu'elles masquent l'influence de la taille? En nous 
plaçant dans cette hypothèse que nous chercherons à vérifier 
au prochain chapitre, on peut déjà s'expliquer quelques parti- 
cularités qui ressortent assez nettement des courbes de varia- 
tions individuelles précédemment construites, en particulier le 
fait suivant. 


PP PR et fo. cé 
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Tandis que chez les mâles on peut quelquefois reconnaitre 
l'influence de la taille (voir notamment Dytiscus marginalis G 
et Carabus catenulatus Œ, fig. 6 et 5), il est certaines femelles 
chez qui la courbe des coefficients c, loin de descendre, parait 
au contraire avoir tendance à s'élever : c’est ce que l’on remar- 
que chez Melolontha vulgaris & (fig. 7); or on sait que le Han- 
neton adulte ne vit hors de terre que quelques semaines, 
consacrées à la maturation des produits génitaux et à la prépa- 
ration de la ponte, les individus mourant, une fois la reproduc- 
tion de l’espèce assurée. Les femelles que j'ai étudiées, au 
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Fig. 8. — Variations individuelles du coefficient de chitine 


chez Geotrupes mutator. 


moment où je les pesai, se trouvaient inégalement rapprochées 
du moment de la ponte, c'est-à-dire inégalement vieilles comme 
imagos ; or, comme le poids des œufs, augmentant jusqu'à la 
ponte, augmente d'autant le poids du corps de la femelle, on 
peut dire avec beaucoup de vraisemblance que les femelles Les 
plus âgées étaient aussi les plus lourdes et qu'un classement par 
ordre de poids croissants a eu beaucoup de chance de coïncider 
avec le classement par ordre de maturité croissante. On com- 
prend sans peine que dans ces conditions, si le poids de chitine 
de l’Insecte augmente avec sa maturité d'imago, la courbe des 
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coefficients c, dans son ensemble, restera horizontale, ou même 
pourra s'élever. 

Le même phénomène n'a pu se produire avec les femelles 
des trois autres espèces : Carabus catenulatus, dont tous les 
individus furent pris en pleine léthargie hivernale, en dehors 
par conséquent de toute période d'activité sexuelle, Geotrupes 
mutator et Dyliscus marginalis, qui vivent deux ou plusieurs 
années et traversent plusieurs périodes intermittentes de matu- 
ration ovulaire. Il est clair qu'ici les œufs n’intervenaient plus 
régulièrement pour augmenter le poids du corps d'autant plus 
qu'ils étaient plus mûrs et faire ainsi coïncider l'échelle des 
poids des femelles avec l’échelle de leur maturité d’imago 
sexuée. Dans ces conditions la courbe des coefficients c ne peut 
présenter que les plus grandes irrégularités. 

Cette étude des variations du coefficient individuel de chitine 
nous à fait toucher du doigt la complexité des causes qui déter- 
minent le taux de chitine d’un Insecte. Elle nous a montré la 
nécessité d'approfondir la relation que nous soupçonnons déjà 
entre ce taux de chitine et l’âge plus ou moins avancé de l’indi- 
vidu imaginal. 


CHAPITRE V 


LA PRODUCTION DE LA CHITINE DANS SES RAPPORTS 
AVEC L’'ÉVOLUTION ONTOGÉNIQUE 


Parmi les phénomènes que la nature vivante offre aux yeux 

du naturaliste, il n’en est pas de plus propre à captiver son 
attention que « ces merveilles de l’évolution que l'on appelle 
métamorphoses ». Il n’est point de question de la physiologie 
ou de la morphologie des Insectes qui ne gagne en intérêt à 
être étudiée dans ses rapports avec la métamorphose, dans ses 
relations avec les existences successives de l'animal métabo- 
lique et, en un mot, avec ‘toute son évolution. Ainsi en est-il 
pour la question de la chitine. 
_ L'existence de processus métaboliques, grâce auxquels 
l'Insecte acquiert d'emblée, pour ainsi dire, sa forme, sa taille, 
son organisation définitives et l'aptitude à remplir toutes les 
fonctions de la vie, permet, dans une première approximation, 
de considérer comme tout à fait comparables entre eux, au 
point de vue de leur maturité organique, les Insectes arrivés à 
‘état adulte. C'est ce que j'ai fait jusqu'ici à propos de la pro- 
duction de la chitine : j'ai négligé les différences de maturité 
des Insectes comme causes des variations observées. 

Cependant la constatation d'assez notables variations indivi- 
duelles nous a conduits à nous demander si précisément, parmi 
les facteurs auxquels elles sont dues, n'interviendrait pas le 
degré de maturité de l’Insecte adulte. Ce dernier en effet 
s'échappe-t-il de la dépouille nymphale avec une constitution 
absolument immuable et définitive, ou bien certains éléments 
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de cette constitution se modifient-1ls encore dans une certaine 
mesure pendant la durée de sa vie ailée ? En particulier la cara- 
pace chitineuse sort-elle définitivement formée du travail de la 
métamorphose ou bien continue-t-elle encore chez l’imago à 
s’accroitre en épaisseur, à se durcir, à se consolider ? 

Pour résoudre pareil problème, il fallait pouvoir mesurer la 
quantité de chitine d'Insectes fraichement métamorphosés. Et 
le seul moyen de se procurer sûrement ces derniers était de 
faire transformer des larves au laboratoire même, de façon à 
pouvoir recueillir les adultes dès leur éclosion. 

D'autre part l'Insecte n'existe pas seulement comme adulte ; 
on ne peut, sous peine de laisser échapper des faits importants, 
faire abstraction de sa ie larvaire. Celle-ci n’est point négli- 
geable et, justement en ce qui concerne la chitine, elle présente 
un phénomène de grande importance et d'interprétation diffi- 
cile, celui de la mue. 

Il était donc intéressant, à divers points de vue, d'étudier la 
production de la chitine dans ses rapports avec l’évolution onto- 
génique tout entière de l'Insecte. Pour cela il s’imposait de 
faire au laboratoire l'élevage d’une espèce capable de vivre en 
captivité comme larve et comme adulte et d’y subir sans diffi- 
cultés la métamorphose. C'est ce que j'ai entrepris et mené à 
bien avec Dytiscus marginalis. Les observations que j'ai pu 
faire sur cet Insecte au cours de son évolution ne concernent 
pas seulement la production de la chitine ; elles dépassent cette 
question un peu spéciale et le présent chapitre, tout en gravi- 
tant autour d'elle, pourra paraitre quelquefois s’en éloigner 
notablement. Mais en réalité, je ne ferai que rattacher ici le 
problème de la chitine à toute l'histoire physiologique de l’onto- 
génie de l’Insecte. 

J'ai fait deux tentatives successives, l’une pendant l'hiver de 
1911, l'autre pendant celui de 1912, pour élever des Dytiques 
depuis l'œuf jusqu’à la forme adulte. La seconde seule de ces 
tentatives, pour laquelle je bénéficiai de l'expérience acquise 
l’année précédente, m'a donné des résultats jusqu’au bout satis- 
faisants. C'est donc de l'élevage de 1912 que je vais parler, me 
bornant à signaler les observations intéressantes que j'avais pu 
faire dans mon premier essai. 
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À la fin d'octobre 1911, un grand nombre de Dytiscus margi- 
nahs Get © furent placés dans un aquarium du laboratoire. Ils 
avaient été minutieusement triés dans un lot abondant de Dyti- 
ques qui renfermait aussi deux autres espèces, D. dimidiatus 
et D. punctulatus.  - 

En n'introduisant ainsi dans mon expérience qu'une seule 
espèce, déterminée avec soin pour chaque individu, j'étais sûr 
de connaître plus tard avec certitude l’espèce des larves sur 
lesquelles devaient porter mes observations. 

Les Dytiques furent nourris avec de la chair de grenouille. Ils 
s’accouplèrent pendant le mois de décembre et, pendant les 3 ou 
4 derniers jours de ce mois, les © commencèrent à pondre leurs 
œufs, suivant leur habitude bien connue, dans des tiges d’iris, 
que j'avais placées dans l'aquarium. La ponte se prolongea 
ainsi, autant que j'ai pu l'observer, pendant environ trois 
semaines. Les tiges d’iris, à mesure qu'elles étaient remplies 
d'œufs, étaient mises dans un aquarium spécial, où je transpor- 
tais aussi les œufs qui avaient été abandonnés simplement dans 
l’eau et qu’il était facile de recueillir au fond de celle-ei. 

Les éclosions commencèrent vers le 30 janvier et s’échelon- 
nèrent jusqu'au 18 février, c’est-à-dire pendant une durée de 
trois semaines, égale à celle pendant laquelle s’était prolongée 
la ponte. Dans les conditions où ils se trouvaient placés au labo- 
ratoire, les œufs ont donc mis, en moyenne, assez exactement 
30 jours pour donner de jeunes larves, 

Celles-ci, au fur et à mesure de leur naissance, étaient placées 
_isolément dans de petites cuves, et à chacune était attribué un 
numéro. J'évitais ainsi toute confusion, pour les observations 
que je voulais faire sur chaque larve en particulier, et en second 
lieu je rendais impossible la destruction mutuelle à laquelle 
elles n'auraient point manqué de se livrer, si je les avais mises 
en présence les unes des autres. Par là j'éliminais la cause de 
mort la plus grave qui pouvait menacer le succès de mon éle- 
vage (1). 


(1) A vrai dire, même en éliminant cette cause, j'avais eu dans mon 
premier essai en 1911, un déchet considérable. Je l’ai attribué, par la suite, 
à la raison suivante : pour éviter que l’eau où vivaient les larves ne se 
souillät trop vite, j'avais placé d’une cuvette à l’autre, un petit siphon en 
verre, grâce auquel l’eau circulait sans interruption de la première cuvette 
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Les cuvettes où je plaçais les larves dès leur naissance avaient 
une contenance de 250 cc. ; dès leur première mue, qui survient 
comme nous le verrons, à peu près une semaine après la sortie 
de l'œuf, les animaux étaient transportés dans une cuvette 
plus grande, d’environ 1.500 ce. où ils avaient tout l’espace et 
le volume d’eau nécessaires pour achever librement leur-crois- 
sance. 

Aux mois de février et de mars, il n’est pas très commode de 
se procurer les animaux variés, larves d’Insectes, petits Crus- 
tacés, têtards de Batraciens, dont les larves de Dytiques font, 
dans la nature, leur principale alimentation. J'ai dû me con- 
tenter de servir à celles que j'élevais des Vers de vase (larves 
de Chironomus plumosus), qu'elles consomment en assez 
grande quantité à l’état libre et dont elles ont fait en capti- 
vité leur aliment exclusif, depuis leur naissance jusqu'à leur 
transformation. Les Vers de vase leur étaient donnés à discré- 
tion et le manque de proies plus variées ne paraît pas avoir 
apporté d'obstacles ni de troubles à la prospérité de mes éle- 
vages. 

Pour préciser toutes les conditions dans lesquelles Les larves 
se sont développées, je dois signaler encore que la tempéra- 
ture du laboratoire, {rès constante, était à peu près 15°C. C'est 
là un chiffre notablement supérieur à celui qui représente la 
température des eaux des mares, dans les environs de Paris, au 
même moment de l’année. Mais ici il faut bien se rappeler que 
dans la nature les Dytiques ne pondentet, par suite, leurs larves 
n'éclosent que beaucoup plus tard dans l’année. « L'époque de 
l'éclosion des larves, dit Réciusarr (1877), s'étend en général 


à la dernière; par ce moyen, en somme, je faisais vivre les bêtes dans 
l’eau courante. Je suis fondé à croire que c’est là la cause de la mortalité 
énorme qui les décima. Car l’année suivante, sans rien changer aux autres 
conditions de leur vie, je les laissai simplement dans l’eau stagnante, en 
renouvelant celle-ci tous les jours ou tous les deux jours, et les déchets de 
cet élevage furent insignifiants. 

Ce qui vient confirmer ma manière de voir, c’est une observation iden- 
tique de LeGenpre (1908), qui, élevant des Limnées, constata une mortalité 
considérable quand il essaya de les faire vivre dans l’eau courante. Dans 
la nature, les Limnées comme les larves de Dytiques ne se rencontrent 
point dans les ruisseaux ni les rivières, mais bien dans les étangs et les 
mares. Il est intéressani de signaler que ces animaux, vivant normalement 
dans l’eau stagnante, s’accommodent très mal de l’eau courante. 
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de la fin de l'hiver au milieu du printemps ; il est rare qu'elle se 

continue après la fin d'avril ». Or, j'ai pris à plusieurs reprises, 
dans les forêts de Verrières et de Sénart, pendant le mois de juin 
1911 (le 19 juin notamment), des larves qui, à en juger par leur 
taille, n'avaient certainement pas plus de dix jours d'existence. 
Aussi suis-je porté à croire, pour ma part, que l’éclosion se pour- 
suit jusqu'au commencement de l'été et que bon nombre de 
larves effectuent toute leur croissance pendant les mois de mai, 
juin et juillet. À une telle époque, la température moyenne est 
au moins égale, sinon supérieure, à la température de 15° C rele- 
vée dans le laboratoire où avaient lieu mes élevages. Je ne crois 
donc point que le développement de mes larves ait pu diftérer 
beaucoup, pour des raisons de température, de ce qu'il est dans 
la nature, toutes choses égales d'ailleurs. 

De même les conditions d’abondante nourriture où mes larves 
ont vécu ne diffèrent point autant qu'on pourrait croire de celles 
qui sont réalisées dans les mares au printemps. Qui ne s'est 
étonné du nombre prodigieux de têtards que l'on voit grouiller 
en avril dans l’eau du bord des étangs, lorsque viennent d'éclore 
les pontes des Batraciens? Plus tard, en mai et en juin, j'ai eu 
souvent la curiosité de dénombrer les animaux d'espèces variées 
que ramène chaque coup de troubleau donné dans les petites 
mares des bois de Verrières : larves d’Aci/ius, d’Agrion, 
d'OŒschna, larves innombrables de Moustiques et de Chironomes, 
têtards de toutes dimensions, proies de toute nature, grosses ou 

_ petites, j'ai peine à croire que la voracité du Dytique ne trouve 
point là de quoi se satisfaire, aussi largement que dans mes 
cuvettes d'élevage. 

Ayant ainsi défini de façon précise les circonstances de la 
captivité où j'ai fait évoluer des Dytiques depuis leur naissance 
jusqu’au delà de leur métamorphose, il ne me reste plus, avant 
d'exposer les résultats de mes observations, qu'à indiquer les 
points principaux sur lesquels j'ai dirigé ces dérnières. 

J'ai d'abord cherché à fixer dans des courbes de croissance 
l'histoire de l’évolution ontogénique du Dytique : c'étaitune étude 
indispensable, qui devait me donner le fond sur lequel je pour- 
rais situer les phénomènes relatifs à la production de la chitine 
au coursde l'ontogénie. Ces phénomènes, je lesenvisage d'abord 
chez la larve, où ils sont particulièrement intéressants à cause 
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des nues; puis chez l'adulte, à des époques plus ou moins éloi- 
gnées de l’éclosion imaginale; enfin dans la période de transi- 
tion qui, par la métamorphose, conduit du stade larvaire au 
stade imaginal. ; 


Les variations de poids que subissent les animaux au cours de 
leur vie, en exprimant sous forme mesurable le résultat brut des 
phénomènes complexes de la nutrition, traduisent assez bien la 
marche de l’évolution ontogénique, et permettent de la repré- 
senter sous forme de courbes de croissance. Houssay, dans ses 
études sur les Poules (1907), a bien montré tout Le parti que l’on 
pouvait tirer de la construction de telles courbes et de leur cor- 
recte interprétation, pour s'éclairer sur les états physiologiques 
ou même pathologiques qu’elles manifestent. 

J'ai pesé minutieusement et régulièrement mes Dytiques 
depuis leur naissance et n’ai dû interrompre ces mesures 
que pendant la vie nymphale qui a lieu sous terre. Mais 
pour ces pesées, une précaution était indispensable, comme 
on le comprendra à l'énoncé du fait suivant, rapporté par 
Porrier (1911, p. 133) : 

« À une larve de Dytique; du poids de 0gr. 78, on donne un 
poisson (Phoxzinus lœvis) du poids de 0 gr. 75. Elle « épuise » sa 
proie de 1 h.35 à 10 heures du soir. À ce moment elle rejette le 
poisson qui n'est plus constitué que par le squelette recouvert. 
de la peau flasque et d’ailleurs intacte. 

La larve àce moment pèse 1 gr. 15. Elle a donc gagné0 gr. 47. 
Elle a donc augmenté de 60 0/0 de son poids ! » 

Pour se mettre à l’abri de telles augmentations momentanées 
du poids, capables de briser l'allure normale de la courbe de 
croissance, ilétait indispensable de peser les larves à un moment 
suffisamment éloigné de leur dernier repas et, pour cela, elles 
étaient privées de tout aliment 5 ou 6 heures environ avant d’être 
portées sur la balance. 

La pesée était alors faite de la façon suivante : un petit réci- 
pient en verre mince, contenant de l’eau, était taré avec grand 
soin sur l’un des plateaux. La larve était aussi rapidement et 
aussi complètement que possible séchée sur du papier buvard, 
puis portée dans l'eau du récipient, L'équilibre était rétabli avec 
des poids marqués mis sur l’autre plateau. En opérant assez vite, 


» 


LA PRODUCTION DE LA CHITINE CHEZ LES COLÉOPTÈRES 81 


l’évaporation de l’eau sur la balance était insignifiante et le 
poids pouvait être obtenu à { mg. près. 

Arrivés à l’état d'imagos, les Dytiques, encore très voraces, 
étaient également soumis à un jeûne de 5 ou 6 heures avant 
d'être pesés. Ensuite il n'y avait plus qu’à les sécher minutieuse- 
ment avant de les mettre sur la balance. 

Les nombres obtenus dans ces pesées m'ont servi à construire 
la courbe de croissance de chaque animal, en portant en abscisses 
les temps écoulés depuis la sortie de l'œuf et en ordonnées les 
poids réalisés par le Dytique à chaque intervalle de temps. Ces 
intervalles sont en général de trois jours, sauf à certainsmoments 
intéressants de la vie de la larve où J'ai reconnu nécessaire de 
peser l'animal tous les jours, afin de pouvoir bien préciser la 
forme de la courbe à ces moments-là. 

La figure 9 réunit les courbes de croissance de 4 Dytiques. On 
peut voir que dans leur ensemble ces courbes présentent une 
forme générale à peu près identique d’un individu à l’autre. Par 
leur allure, par les accidents qu'elles présentent, elles tradui- 
sent un certain nombre de phénomènes importants que j'aurai 
tout à l'heure à expliciter. 


On sait quelle forme affecte la courbe de croissance d’un ani- 
mal dont l’évolution ontogénique se fait par différenciation con- 
tinue et progressive. Cette forme, J. J. Descaamps (1902) la pré- 
voit par le calcul pour une espèce cellulaire unique croissant 
dans un milieu limité où s’accumule les excreta ; il montre 
qu'elle doit être comprise entre deux asymptotes horizontales 
avec un point d'inflexion à mi-hauteur entreles deux. D'après ses 
propres recherches sur la croissance des Poules, et en utilisant 
aussi les données de Cuiexy (1905) sur la Plie, de Mie Sreraxowska 
(1903) sur la Souris blanche, de C. Henry et L. Bastien (1904) 
sur l'Homme, Houssay (1907) montre « que la forme des courbes 
de croissance ainsi définie : «concavité d'abord supérieure, point 
d'inflexion, concavité inférieure, tendance terminale à l'horizon- 
tale », est applicable à tous Les animaux et qu'elle a pour déter- 
minisme l’auto-intoxication universelle » (p.171) ; la position du 
point d'inflexion dépend du degré de l’intoxication et se rappro- 
che de l’origine quand celui-ci augmente pour des causes exté- 
rieures {nature du régime alimentaire, par exemple). 

BounourE 6 
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Il n'existe guère, à ma connaissance de données précises et 
suivies sur la courbe ontogénique des Insectes et notamment des 
Insectes holométaboliques (1). Voyons ce que l'histoire du Dyti- 
que nous apprend de nouveau sur les phénomènes de la crois- 
sance au cours de la vie animale. 

A sa sortie de l'œuf, la larve du Dytique bordé est un petit 
organisme d'environ 1 cm. de long et pesant 25 mg. Elle aug- 
mente de poids très lentement tout d'abord, et cela jusqu'à la 
première mue, qui survient en général au bout de la première 
semaine. Cette première mue, avec laquelle coïncide un brusque 
accroissement momentané du poids, marque le début d'un relè- 
vement notable de la courbe. La deuxième mue qui a lieu 8 jours 
après la première accentue encore ce relèvement et la larve 
entre dans la période où sa croissance absolue est le plus rapide ; 
cette période coïncide à peu près avec la troisième semaine à 
partir de la sortie de l'œuf. 

Au bout de la troisième semaine environ, la croissance com- 
mence à se ralentir très légèrement et c'est à ce moment que se 
place le point d’inflexion de la courbe. Mais Le ralentissement est 
très faible et on peut dire que la larve ne s'arrête guère d'aug- 
menter de poids jusqu'à ce qu’elle ait presque atteint sa taille 
maxima. Alors la courbe s'incurve très rapidement pour devenir 


(1) C’est sous une forme purement théorique que HexxeGuy dans son 
traité classique sur les Insectes (1904) oppose la courbe de croissance d’un 
Papillon à celle d’un Oiseau et à celle d’un Crustacé, en la définissant de 


, 


la façon suivante : c’ « est une ligne brisée ascendante offrant une série 


Courbe relative à l’accroissement de taille d’un Papillon (d'après HENNEGUY). 


de crochets correspondant aux différentes mues de la larve. A l’époque de 
la nymphose la courbe diminue de hauteur, la chrysalide (surtout celle 
des Bombyx) étant moins volumineuse que la larve, puis elle devient 
parallèle à l’axe des æ, la croissance étant terminée lors du passage de la 
nymphe à l’imago » (p. 418). 
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asymptote à l'horizontale, et souvent même il y a une perte de 
poids à peu près continue pendant plusieurs jours. 

C'est qu’en effet la larve a cessé presque complètement de 
s’alimenter. Elle e$t entrée dans ce que JANET (1909) appelle la 
«période d'asitose terminale » de la vie larvaire. Elle commence 
à s’agiter sans relâche et à explorer les bords du récipient dans 
lequel elle vit. Si ce dernier a des bords abrupts et glissants, 
n'offrant aucune prise aux efforts que fait la larve de ses pattes 
antérieures pour s’accrocher à un support et pour sortir de 
l'eau, l'animal meurt asphyxié. Car son poids est maintenant 
60 fois environ ce qu'il était au début, et les flotteurs de son 
extrémité caudale ne sont plus suffisants pour lui permettre de 
maintenir ses orifices stigmatiques à la surface de l’eau. 

Si au contraire on a placé la larve dans un petit bassin dont 
le fond incliné aboutit en pente douce à un sol meuble non recou- 
vert d’eau (1), on voit l'animal quitter l'élément, où il a vécu 
jusqu ici et ramper sur la terre pendant un ou plusieurs 
jours (2). 


(1) J’ai utilisé au laboratoire de petits bassins en ciment dont la figure 
ci-contre montre la disposition ; à chaque bassin était attenant un compar- 
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timent rempli de terre de bruyère dans laquelle l’Insecte pouvait s’enterrer 
pour la métamorphose. 

(2) On dit communément qu’un instinct le pousse à sortir de l'eau. 
Je crois, d’après mes observations sur ce point, qu’il n’est pas besoin de 
faire intervenir ici un instinct mystérieux et providentiel ; la larve, tout 
simplement, quitte l’eau parce qu’elle y asphyxie, se dirigeant vers l’oxy- 
gène comme font les bactéries dans l'expérience bien connue d'ENGELMAN ; 
ses efforts pour s’élever au-dessus de l’eau, en s’accrochant et en grimpant 
avec ses pattes, l’amènent tout naturellement à gagner la terre. Une fois 
qu’elle a largement respiré dans l’air, on la voit au bout de quelques 
instants retourner à l’eau, puis, pressée de nouveau par le besoin d’oxy- 
gène, remonter sur le sol. Si elle ne peut y remonter, on la trouve bientôt 
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La métamorphose, on le sait déjà, a lieu sous terre. En 
effet la larve ne reste pas longtemps inactive sur le sol. Au 
bout d’un temps qui varie de 1 à 5 jours, elle se met à creuser 
un trou dans la terre et y disparait (1). 

S'étant enfoncée à une profondeur de 3 à 6 cm., elle se 
ménage, en tassant la terre autour d'elle, une petite loge sphé- 
rique dans laquelle elle subira la métamorphose. Le début de 
ce phénomène, comme on le sait, est marqué par une dernière 
mue, la mue nymphale, qui livre eneffet passage à la nymphe. 

La peur de compromettre, par des fouilles trop fréquentes, 
la métamorphose de mes Dytiques m'a empêché de vérifier à 
quel moment se place exactement cette mue nymphale. Pour 
la même raison, je ne sais pas non plus à quelle date la mue 
imaginale fait, de la nymphe, sortir l'imago. Autrement dit, je 
ne peux préciser combien de temps durent les phénomènes de 
la métamorphose. Depuis le moment où l'animal quitte l’eau et 
s'enfonce dans la terre, jusqu’au jour où il en sort sous la 
forme adulte, il s'écoule environ 50 jours. D’après quelques 


expirante au fond de l’eau ; des larves, trouvées ainsi asphy xiées, dépour- 
vues de mouv ements et paraissant mortes, sont revenues à la vie, quel- 
ques heures après avoir été mises sur la terre où elles n’avaient pu parve- 
air et se sont normalement métamorphosées. 

(1) Quel peut bien être le déterminisme de cet enfouissement spontané ? 
Le mot d’instinct revient ici comme une explication trop facile et pure- 
ment verbale. Peut-être pourrait-on invoquer une réaction héliotropique 
négative, en vertu de laquelle l'animal, ayant quitté l’eau pour un sol 
relativement plus éclairé, cherche à échapper à la lumière en s’enfonçant 
en terre ; normalement le Dytique est assez lucifuge ; dans les mares 
comme dans les aquariums, larves et adultes se tiennent abrités sous les 
feuilles mortes et sous les herbes, tout le temps qu’ils n’emploient pas à 
respirer ou à se repaitre. J'ai remarqué que les larves, une fois sorties de 
l'eau, avaient une prédilection non douteuse pour les coins sombres de la 
caisse qui contenait la terre et c'était en général dans un de ces coins 
sombres qu'avait lieu l’enfouissement. J'ai vu l’une de ces bêtes rester à 

_moïtié enfoncée dans son trou, toute la partie postérieure émergeant du 
sol, exactement dans la position si fréquente que prend la larve dans l’eau, 
quand elle se cache sous une feuille morte en ne laissant apparaître que 
les derniers anneaux de son corps. Quelle que soit la valeur de ce rappro- 
chement, l'interprétation qu'il suggère tire encore du poids du fait sui- 
vant : la nuit, lorsqu'il y a obscurité complète, la larve sort volontiers de 
la terre où elle s’est enfoncée et se remet à errer à la surface, voire même 
quelquefois à retourner à l’eau ; c’est une observation que j'ai pu faire à 
maintes reprises, en pénétrant la nuit dans le laboratoire où étaient ins- 
tallées mes caisses d'élevage. 
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observations où j'ai vu la larve encore à l’état de larve dans le 
sol où depuis plusieurs jours elle était enterrée et d'autres où 
j'ai rencontré l'adulte déjà formé, mais non encore sorti de 
terre, je pense que le Dytique bordé doit rester à peu près 
30 jours ou un peu plus à l’état de nymphe. 

Au fur et à mesure de leur retour à la lumière, j'ai pesé tous 
les Dytiques nouvellement métamorphosés et j'ai constaté alors, 
dans la plupart des cas, un fait étonnant : une augmentation de 
poids, parfois assez notable, subie par l'animal pendant la 
métamorphose. Je reviendrai plus loin sur ce phénomène 
remarquable. 

Sous sa forme adulte, le Dytique continue d'augmenter 
encore de poids pendant quelque temps (Cet accroissement de 
l’adulte est surtout visible chez l'individu G‘dont je donne 1e1 
la courbe), et finalement la courbe atteint l'horizontale autour 
de laquelle elle oscille avec une amplitude relativement faible. 
L'augmentation de poids parait se prolonger assez longtemps 
chez la ©, où elle correspond sans nul doute à l’activité et au 
développement des ovaires. 


Si nous cherchons maintenant à apprécier dans son ensemble 
l’évolution ontogénique du Dytique, nous remarquons tout 
d'abord qu'elle se divise en trois phases très nettes : une 
période toute de croissance, c'est la période larvaire ; une 
phase de différenciations profondes, marquée, dans le cas 
général, par une légère augmentation de poids, c’est la période 
nymphale ; enfin une phase d'état relativement très longue, 
correspondant à la période adulte et où l’accroissement de 
poids, encore assez notable au début, fait place peu à peu à un 
état d'équilibre qui ne subit plus de perturbations notables. 

Ce qui est frappant chez le Dytique, c’est la brièveté relative 
de la vie larvaire et la rapidité de la croissance. II y à, dit 
Lazoy (1908), « une proportionnalité approximative entre le 
régime plus ou moins azoté de la larve et la durée de son exis- 
tence ; plus l’alimentation est albumineuse, et plus l'évolution 
se fait rapidement » (p. 272). Aux exemples nombreux cités par 
l’auteur à l'appui de cette remarqué, j'ajoute ici le cas du 
Dytique étudié de façon précise. Je regrette seulement que le 
temps et les circonstances ne m'aient point permis d'étudier 


. 
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_ parallèlement d’autres espèces carnivores et surtout en même 


temps des Coléoptères végétariens. On sait déjà que, chez beau- 
coup de ces derniers, la vie larvaire est très longue et la crois- 
sance très lente; c’est Le cas, entre autres, du Hanneton, du 
Lucane, de l'Oryctes, du Capricorne. Il serait très intéressant 
d'établir la courbe ontogénique de ces Insectes et d'y recon- 
naitre quelle position occupe Le point d’inflexion. Il est permis 
de prévoir que l’abscisse de ce point d’inflexion est relativement 
plus grande que dans la courbe du Dytique. L’expérimentation 
a déjà fourni, en ce qui concerne les Insectes, des résultats tout 
à fait concluants sur ce sujet : à la suite d'expériences très pré- 
cises sur un Insecte dont la larve est polyphage, Limnophilus 
flavicornis, Roques (1911) a bien mis en évidence l'influence du 


régime alimentaire sur l’évolution de l’Insecte : il a établi en 


effet que par opposition aux régimes végétariens, le régime 
carnivore, chez les Limnophilus, « 1° provoque une mortalité 
moindre des larves, des nymphes et des adultes ; 2 entraine 
une augmentation de la taille de la larve, de la nymphe et de 
l'adulte ; 3° précipite l’évolution de la larve, hâte la nymphose 
et en augmente la durée » (p. 574). Par là se trouve confirmé, 
pour des animaux très différents, le fait d'expérience constaté 
chez les Oiseaux, d’abord par Houssay (1907), puis par Macnan 
(1912), à savoir que la position du point d’inflexion sur la courbe 
de croissance est sous la dépendance du régime et qu'une ali- 
mentation fortement albuminoïde « a pour effet, ainsi que le 
montrent avec précision les mesures, de rapprocher le point 
d'inflexion de l'origine ». 


Plusieurs points doivent maintenant retenir notre attention et 
là ramener au problème de la chitine. En premier lieu se pré- 
sente la question des rues. 

J'ai constaté que la larve de Dytiscus marginalis mue deux 
fois seulement pendant le cours de sa croissance. Ce nombre de 
mues parait être d’une fixité absolue ; sur les très nombreuses 
larves que j'ai élevées (plus d'une centaine en deux ans), je n'ai 
Jamais vu se produire de mue supplémentaire. La {°° mue a lieu 
régulièrement entre le 7°et Le 10° jour, la 2 a lieu une semaine 
après, c'est-à-dire entre le 14° et le 17° jour de la vie larvaire. 
Le poids de chitine rejeté à chaque fois est très faible compa- 
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rativement au poids de l'animal. La dépouille, recueillie inté- 
gralement, lavée à l’eau distillée, puis séchée, pèse en moyenne 
{ mg. dans la première mue et 3 mg. dans la mue suivante. 

Qu'est-ce, au fond, que ce phénomène de la mue ? Comment 
faut-il l'interpréter? Que nous apprend, pour cette interpré- 
tation, Le cas du Dytique étudié ici ? 

Depuis Lacorparre (1834), l'opinion classique, qui se répète 
dans la plupart des ouvrages sur les Insectes, consiste à voir 
dans la croissance la raison d'être de la mue. « Considérée à un 
point de vue général, dit Pérez (1910), la mue apparait imposée, 
comme condition de la croissance, à tous les organismes dont 
l’épiderme est chitinogène; sa signification originelle est pure- 
ment physiologique. Dans les différents phylums ce phénomène 
se localise progressivement à des époques fixes de la vie indivi- 
duelle, dont il marque des étapes régulières, et il acquiert ainsi 
secondairement une signification morphologique très 1mpor- 
tante » (p. 224). Cependant faire de la croissance la raison bio- 
logique de la mue ne va pas sans difficultés ; Pérez le reconnait 
lui-même : car non seulement « la mue ne correspond pas tou- 
jours à une simple croissance avec conservation de la forme », 
mais il y à des cas où elle « correspond exclusivement à un 
changement de forme sans croissance : telles sont par exemple, 
les mues successives du stade Xentrogone de la jeune Sacculine 
(Decace), où la mue qui, du Nauplius qui vient d'éclore, fait 
aussitôt sortir la forme épineuse pélagique de l’Archizæa d'un 
Lepas » (p. 227) ; telles sont aussi les mues nymphale etimagi- 
nale des Insectes métaboles. Pérez s'efforce cependant de con- 
server intacte l'interprétation de la mue par la croissance 
« À l'origine, dit-il (p. 277), toutes les mues ont dû être des 
mues de croissance et de différenciation progressive. C’est seu- 
lement par un processus de condensation embryogénique, ou de 
tachygénèse comme on voudra l'appeler, que certaines d’entre 
elles ont perdu une partie de leur signification primitive. Elles 
ne sont plus aujourd'hui que des mues de changement de forme, 
parce qu’elles se produisent comme des rappels héréditaires, à 
des moments de l’ontogénèse où, l'alimentation extérieure étant 
supprimée, il y a par cela même inhibition de la croissance » 
(p. 227). 

C'est avec ces raisons très ingénieuses que Pérez tâche de 
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sauvegarder une hypothèse dont la légitimité ne repose, je 
crois, Sur aucun fait précis et dûment constaté. Je n'ai pu trou- 
ver dans les auteurs aucune courbe de croissance d'animaux 
chitinisés, montrant une relation évidente entre l'accroissement 
de taille et le phénomène des mues (1). En tout cas, cette rela- 
tion n'apparait pas dans la vie larvaire du Dytique. 


(1) Ces lignes étaient déjà rédigées, lorsque j'ai pris connaissance d’un 
travail tout récent de Przisram et MeGusar (1912) sur la croissance chez 
Sphodromantis bioculata. Ces auteurs admettent : « dass die Wachstums- 
kurven der Längen treppenfôrmig verlaufen, indem innerhalb einer Häu- 
tungsperiode kaum eine Zunahme stattfindet, diese vielmehr sprung- 
fürmig mit der nächsten Häutung eintritt » (p. 702). Or cette conclusion 
ne résulte pas de mesures nombreuses effectuées sur l'animal dans l’in- 
tervalle des mues et au moment même de la mue Ils la tirent uniquement 
de ce fait qu'une dimension linéaire déterminée, mesurée sur l’animal 
vivant immédiatement après une mue, puis mesurée de nouveau à la mue 
suivante sur la carapace chitineuse rejetée, montre, dans les premiers 
stades, un allongement presque insignifiant. Cet allongement devient 
même un raccourcissement dans les cinq dernières mues de l’animal (qui 
mue en tout dix fois). Voici des exemples empruntés au Tableau B des 
auteurs (p. 715): 


Sur la peau 


negueur du prothorax mesurée Sur l’animal Me 
Longueu [ n chitineuse 


Après la 1re mue 
Après la 2° mue 
Après la 3e mue 


Après la 7e AL NOR NET) ARMRREES : 9,60 
POESIE S STE US EEE Lier Ne Li à 12,04 
40 LEA Eu ie  COORTOS ARUES RSR TE à 19.< 14,91 


Il est évident que la défroque chitineuse, dès que l’a rejetée l’animal, 
subit, de l’aveu même des auteurs, un ratatinement (« Schrumpfung »). 
Pour moi, ce ratatinement masque la croissance subie, dans l’intervalle 
des mues, par la carapace qui doit suivre l’allongement continu de lani- 
mal; son ratatinement relatif après le rejet reste très sensiblement le 
même dans les premières mues et dans les dernières, ainsi qu’on peut le 
calculer d’après les chiffres ci-dessus ; par conséquent, ce serait un fait tout 
à fait fortuit que ce ratatinement, dans les premières mues, ramenät la 
dimension considérée à la valeur approximative qu’elle avait à la mue 
précédente. Ce qu'il faut retenir, à mon avis, c'est que toute mesure de 
longueur effectuée sur la dépouille chitineuse est illusoire et qu'il est 
abusif de conclure de pareilles mesures que la croissance de l’animal a 
lieu par bonds au moment même des mues. 
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Examinons les courbes que j'ai construites (Fig. 9). Les 
intervalles de temps dans lesquels se placent les mues corres- 
pondent bien à des accroissements de taille un peu plus 
accusés. Mais ces derniers sont loin d’être aussi marqués qu'il 
le faudrait pour que la théorie en faveur puisse s'imposer. 

On ne peut pas dire que la croissance ait lieu surtout pendant 
les intervalles où se placent les mues, de telle sorte qu'il suffi- 
rait d’additionner les accroissements de taille réalisés pendant 
ces intervalles pour avoir à peu de chose près la valeur totale 
du grossissement de la larve depuis sa naissance. La plus 
grande partie de la croissance s'effectue au contraire en dehors 
des périodes de mue, et nous voyons par exemple l'animal dou- 
bler ou même presque tripler son poids entre la 2° mue lar- 
vaire et la mue nymphale. Voilà un résultat semblable à celui 
que Panrez (1898) a signalé pour la larve de Thririon, et nous 
devons admettre avec cet auteur que « la cuticule est susceptible 
de suivre entre des limites très étendues le développement du 
corps » (p. 39). 

Serrons la question de plus près. Que veulent dire au juste. 
ceux qui prétendent expliquer la mue par la croissance. Croient- 
ils que le rejet de la-cuticule ancienne a lieu en vue de per- 
mettre un accroissement du corps à la faveur d’une jeune cuti- 
cule extensible ? C'est, dans ce cas, une interprétation purement 
finaliste que je ne discuterai pas ; il est clair qu'on ne peut 
chercher la cause d’un phénomène dans un fait conséquent de 
ce phénomène, Ou bien veut-on dire alors que c'est le grossis- 
sement du corps qui fait éclater la cuticule chitineuse et amène 
son exuviation ? Pour que ce point de vue soit exact, il faut que 
l'augmentation de taille ait lieu avant le rejet de la chitine et 
non après ? Les faits nous renseignent-ils là-dessus ? 

[l ne m'a été donné que très rarement de pouvoir noter le 
moment exact où muaient mes larves de Dytiques. La plupart 
du temps les mues avaient lieu la nuit, je ne pouvais les con- 
stater que Le lendemain matin et je devais me borner à connai- 
tre leur date. Cependant pour deux larves (larves 4 et 12), je 
trouve sur mes fiches d'élevage les indications suivantes : 

Larve 4 : Poids Le 13 février : 82 mg. 

Mue le 13 février au soir, deux heures environ après avoir 
été pesée. 
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Poids le 14 février (24 heures par conséquent après la pesée 
du 13) : 151 mg. 

L'accroissement de poids constaté d'une pesée à l’autre a done 
été de 69 mg., c’est-à-dire que pour très peu plus la larve 
aurait presque doublé son poids. On m'accordera sans peine 
qu'une telle augmentation n'a pu avoir lieu dans les deux 
heures qui ont séparé la pesée du 13 de la mue survenue 
ensuite. L'accroissement de taille à donc eu lieu presque certai- 
nement après la mue, et non pas avant. Continuons nos obser- 
vations : 

Même larve : Poids le 20 février : 422 mg. 

Deuxième mue Le 20 février, 1 h. 1/2 environ après la pesée 
de ce jour. 

Poids le 21 février : 642 mg. 

La larve a donc gagné 220 mg. : il parait difficile d'admettre 
que ce gain ait eu lieu en une heure et demie, après la pesée 
du 13, et que ce soit lui qui ait déterminé la mue. Il est donc là 
encore infiniment probable que l'accroissement de taille a suc- 
cédé à la mue, favorisé par elle. 

Voici enfin une dernière observation qui, s'il restait des 
doutes, finirait de les chasser : 

( Poids le 14 février : 80 mg. 
) Poids le 15 février : 100 mg. 

Mue immédiatement après la pesée du 15, le dépouillement 
ayant commencé au moment où la larve quittait le plateau de la 
balance. 

Poids Le 16 février : 166 mg. 

Ainsi, tandis que l’accroissement de poids en 24 heures n’a 
été avant la mue que de 20 mg., il s’est élevé après la mue à 
66 mg. dans un égal laps de temps. Dans cet exemple, il est 
plus de trois fois plus grand après la mue qu'avant. 

On ne saurait donc, en dehors d'un point de vue finaliste, 
expliquer la mue par la croissance. On ne saurait davantage 
accepter l'opinion de Panres (1898) : cet auteur pense que, 
parmi les causes de la mue, il faut placer «les transformations 
spéciales qui, portant sur le système cuticulaire (externe ou 
interne) doivent y faire apparaitre un organe nouveau, un 
stigmate par exemple, ou une charpente buccale d'un autre 

modèle que la charpente actuelle » (p. 39). Que l'apparition de 


. 


Larve 12 : 
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formations cuticulaires nouvelles soit favorisée par l’exuviation 
de la cuticule préexistante, qu’elle soit au même titre que cette 
‘exuviation le résultat d’une activité physiologique spéciale de 
l'hypoderme au moment des mues, tant qu'on voudra. Mais c'est 
là tout ce qu'on peut dire. 

Ainsi, d'un point de vue purement déterministe, la mue ne 
saurait être regardée ni comme une nécessité imposée par la 
croissance, ni comme un processus destiné à introduire des 
modifications squelettiques, pas davantage comme «un moyen 
de défense contre les parasites animaux ou végétaux » (KunekeL 
»'Hercuzais, 1899). Où faut-il donc chercher les véritables raï- 
sons de ce phénomène ? 

Toute interprétation qu'on en voudra donner devra tenir 
compte des faits histologiques qui ont été constatés au moment 
des mues dans le tégument des [Insectes : chez le Ver à soie, 
grossissement et multiplication des cellules hypodermiques qui 
se détachent de la cuticule (Verso, 1893) (1); chez le Thrixion, 
déplacement de l’activité chitinogène qui siégeait à la périphérie 
même de la couche hypodermique et qui se transporte à une 
certaine profondeur, ce qui délimite une zone protoplasmique . 
intercalaire enclavée entre deux feuillets chitineux, l’un externe, 
destiné à être rejeté, l’autre interne en voie de formation (Pan- 
TEL, 1898). Il est certain qu'au moment de la mue l'hypoderme 
devient le siège d'une activité considérable (multiplication cel- 
lulaire, exagération des phénomènes sécrétoires, élimination 
d’oxalate de chaux et d'acide urique par les glandes de la mue, 
d'après Versox (1892 et 1911) chez le Ver à soie), et de la sorte 
le problème de la mue se trouve être un problème de dynami- 
que cellulaire, qui ne pourra se résoudre que par des recher- 
ches minutieuses sur les variations chimiques du milieu inté- 
rieur au moment des mues et l'étude des influences extérieures 
auxquelles sont liées ces variations chimiques. | 

Au point de vue de la physiologie générale de l’Insecte, la 
chitine peut être regardée comme une substance de déchet, 
comme un résidu du métabolisme nutritif des Arthropodes. Si 
la chitine est bien un excretum et si la production de cet 
excretum est favorisée par une alimentation végétale, comme je 


(1) Cité d’après HenneGuYx (1904, pp. 499 et 500). 
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crois l’avoir montré précédemment (chap. Il), le rejet de cette 
substance de déchet doit être plus fréquent dans la vie larvaire 
des Insectes végétariens que dans celle des carnivores. Que 
nous apprennent là-dessus les observations des entomologistes ? 
C’est que le nombre des mues, dans les rares cas bien connus, 
est plus élevé chez les Coléoptères végétariens que chez les 
carnivores : 1l y a cinq mues chez les Meloe, trois chez Phyto- 
nomus punctatus, douze chez les Tenebrio molitor et obscurus, 
d'après Ricey (cité par Packarb, 1898, p. 617). Le Dytique, 
observé par moi-même, doit compter parmi les types où le 
nombre de mues est le plus faible. Il y aurait grand intérêt à 
ajouter d’autres observations à celles que je viens de citer, trop 
peu nombreuses. Et peut-être même l’expérimentation pour- 
rait-elle intervenir pour vérifier à ce sujet l'influence possible 
d’une alimentation artificiellement variée, sur des Insectes où 
le nombre des mues a gardé une certaine élasticité, comme par 
exemple certains Orthoptères (Periplaneta americana, d'après 
Marrar, cité par Henxxecuy, 1904, p. 497). 

Quoi qu’il en soit, considérer lexuviation de la chitine comme 
le rejet par l'organisme d’une substance de déchet provenant 
. du métabolisme nutritif, c’est, il me semble, orienter la ques- 

tion dans une voie féconde, débarrassée des conceptions fina- 
listes qui l’obstruaient jusqu'ici ; c’est l’amener sur le terrain 
chimique, le seul, je crois, où l’on ait chance de lui trouver 
une solution. 


Le problème n'est d’ailleurs pas uniquement limité aux mues 
larvaires : il s’étend aux mues qui marquent le début et la fin 
des phénomènes de métamorphose et il embrasse en général 
tout ce qui est production de chitine chez la larve, chez la 
nymphe et chez l'adulte. Dans mon étude sur le Dvtique bordé, 
j'ai cherché à établir comment variait cette production de chi- 
tne aux différents stades du développement. 

Nous avons vu que lors de sa première mue la larve rejette 
1 mg.de chitine ; si nous prenons comme valeur pour le poids de 
l'animal le nombre de 100 mg. mesuré au moment même de la 
mue dans l'exemple cité p. 91, nous voyons que le coefficient 
de chitine est extrêmement faible ; il est égal à 10 environ. 

Ce coefficient ne s'élève pas au moment de la deuxième mue, 
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il parait même plutôt s’abaisser. La larve rejette à ce moment 
3 mg. de chitine ; quant au poids du corps de l'animal, nous 
pouvons l'obtenir approximativement en interpolant entre les 
poids constatés à la pesée qui a précédé la mue et à celle qui 
l’a suivie ; en répétant l'opération pour un grand nombre de 
larves, on trouve que le poids oscille toujours autour de 


3X 1.000 
sg —0:0 


Il est plus faible que le précédent. Comme la taille de l’ani- 
mal seule a varié, on songe tout dé suite à attribuer l’abaisse- 
ment du coefficient à la diminution relative de la surface sécré- 
tante. | 

Nous trouvons là une nouvelle occasion de vérifier si la quan- 
tité de chitine est bien proportionnelle à la surface de l'animal, 
toutes choses égales d’ailleurs. 

Calculons, à l’aide des chiffres trouvés pour p et P, la valeur 


450 mg. Le coefficient de chitine est donc égal à 


p 
. du rapport =, lors des deux mues. 


0 
P 
Nous trouvons les valeurs suivantes : 


Première mue : 0,046 
Deuxième mue : 0,052 


L'écart est assez faible, compris dans les limites de la préci- 


sion des mesures, et on peut regarder le rapport ? comme 
| Rues 
constant. 
Par conséquent, la quantité de chitine rejetée à chaque mue 
par la larve est proportionnelle à la surface (1). 


(1) Dans leur travail sur Sphodromantis bioculata (1912), Przisrau et 
MeqGusar ont trouvé que le poids de chitine rejeté doublait à chaque mue 
comme le poids du corps lui-même. Ils admettent donc que la quantité de 
chitine varie proportionnellement au poids du corps et non pas à sa 
surface. : 

L'opposition entre les résultats de ces auteurs et les miens peut tenir à 
des différences radicales entre les deux types étudiés. La question a besoin 
d’être reprise sur un grand nombre d'espèces, appartenant à des groupes 
très divers d’Insectes, C’est ce que j'ai déjà entrepris par des élevages et 
des mesures qui feront l’objet d’un travail étendu sur ces points spéciaux 
de l’ontogénie des Insectes. Dans les pages ci-dessus, je ne fais en somme 
que poser le problème. 
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Quelle est mamtenant la quantité de chitine rejetée lors de 
la mue nymphale? Il est extrêmement difficile de recueillir 
proprement et de peser avec exactitude la dépouille rejetée par 
la larve quand elle passe à l’état de nymphe ; cette dépouille 
est en effet fortement souillée de terre et on arrive point à la 
nettoyer complètement. J'ai dû par conséquent mesurer la 
quantité de chitine qui est rejetée dans la mue nymphale, 
en sacrifiant une larve arrivée au terme de sa croissance 
et prête à se nymphoser, et en en préparant la chitine par 
macération dans le bain de potasse à chaud. La larve pesait 
152,7 cg. ; le squelette chitineux avait un poids de 4,9 eg. ; ce 
qui donne pour le coefficient de chitine une valeur égale à 32, 
bien supérieure à celle que nous avions trouvée jusqu'à pré- 
sent. Au moment où la métamorphose est imminente, la larve 
est plus encroûtée de chitine qu'elle ne l’a Jamais été au cours 
de sa croissance. | 

Voilà pour la larve. Peut-on constater aussi des variations 
pendant la vie de l'adulte ? Et, comme nous nous le demandions 
au début de ce chapitre, la substance chitineuse est-elle une 
acquisition immuable de l’imago ou bien continue-t-elle à s'ac- 
croitre, à s'épaissir, pendant l'existence de ce dernier ? 

A priori, nous pourrions déjà répondre à cette dernière 
question par l’affirmative. Tous les histologistes savent que 
pour faire de bonnes coupes dans les organes chitineux des 
Insectes, il faut s'adresser à des adultes qui viennent immé- 
diatement de quitter la dépouille nymphale. Mais on n'avait 
aucune mesure précise de la façon dont se fait l’accroisse- 
ment en poids de la substance chitineuse ; pour l'établir, j'ai 
mesuré plusieurs individus à des intervalles de temps variables 
après la métamorphose. Voici les chiffres que j'ai obtenus pour 
les coefficients de chitine de trois individus du sexe femelle : 

Premier individu (au moment de la sortie de terre) : c = 21; 

Deuxième individu (15 jours après la sortie de terre) : 
c — 42,8. 

Troisième individu (25 jours après la sortie de terre) : 
Cr 02. 

Ces quelques chiffres, que j'aurais voulu pouvoir donner plus 
nombreux, nous montrent que l'augmentation du poids relatif 
de chitine se fait rapidement dans les premiers temps de la 
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vie imaginale, pour atteindre finalement peu à peu la valeur 
de 57,3, qui représente la valeur moyenne pour 20 Dytiques Q 
pris au hasard dans la nature et qui est dépassée notablement, 
comme l'ont montré les recherches de variations individuelles, 
chez nombre d'individus, probablement les plus âgés. 


Il nous reste enfin à examiner un fait de la plus haute 
importance à cause des interprétations diverses qu'il suggère, 
des rapprochements et des hypothèses qu'il permet. Je veux 
parler de l'augmentation de poids des Dytiques pendant leur 
métamorphose. 

Ce ne fut pas sans un profond étonnement que pesant, à sa 
sortie de terre, le premier Dytique qui s'était métamorphosé 
dans mes caisses d'élevage, je constatai une auwgmentation 
notable sur le dernier poids de la larve avant son enfouisse- 
ment; l’animal avait passé de 1305 mg. à 1426 mg. : il avait 
gagné 121 mg. Or il était resté en terre du 4 mars au 18 avril, 
c'est-à-dire pendant 45 jours où il n'avait consommé aucun 
aliment, sans cesser pour cela d’être le siège de combustions 
respiratoires, aussi ralenties qu’on veuille les supposer ; de plus, 
il avait subi, dans sa logette souterraine, deux mues qui repré- 
sentent une certaine perte de substance en poids. Une 
augmentation de 121 mg., au lieu de la diminution que Je 
m'attendais à constatér, me parut fort paradoxale. 

Aucune hypothèse ne me permettant d'interpréter, par des 
causes banales, cette augmentation de poids, je crus avoir été 
victime d'une erreur au cours de mes pesées. Néanmoins 
j'attendis avec une grande curiosité l'éclosion imaginale du 
second Dytique. 

Quelques jours après, un second individu sortait de terre, où 
il était resté 50 jours, et accusait encore une augmentation de 
poids, moins considérable que dans le cas précédent, mais 
encore notable, de 49 mg. Le fait se confirmait ; sur six Dyt- 
ques arrivés à l’état adulte dans de bonnes conditions, quatre, 
tous du sexe femelle, avaient subi une augmentation de 
poids (1); deux seulement, dont un mâle {le seul G adulte 
obtenu dans mes élevages), faisaient exception. 


(1) Je ne compte pas, dans ce dénombrement, un individu monstrueux, 
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Je rassemble ces résultats dans le tableau suivant qui indi- 
.que le numéro d'ordre et le sexe de l'animal, le nombre de 
jours qu'il a passés sous terre, son poids au moment où il s’est 
enterré, son nouveau poids après la métamorphose, et la dif- 
férence entre les deux, marquée par le signe + ou le signe — 
suivant que c’est un gain ou une perte. 


Numéro Nombre de, | Poids avant | Poids après 
Jours passés la méta- la méta- Différence 
et sexe sous terre morphose morphose 


my. 1426 mg. 


1421 mg. 


1186 mg. 


1204 mg. 


On remarquera, pour les n° 2, 3, 19 et 20, combien aux 
moments semblables de l’évolution, les poids sont peu diffé- 
rents d’un individu à l'autre. Pour trois de ces individus 
notamment, au début de la vie adulte, le poids est le même 
à quelques millièmes près (n° 2, 3 et 19). 

En raison de cette similitude des poids entre les quatre indi- 
vidus cités, il parait assez légitime de considérer ce petit 


tout déformé et de taille misérable, arrivé à peine vivant à l’état d’imago, 
ni un autre, normalement constitué, mais que J'ai trouvé mort dans sa 
logette souterraine. 

Je regrette vivement de n’avoir pu, faute de place, faire métamorphoser 
en plus grand nombre les larves; il eût été extrèmement intéressant de 
voir si la règle de l'augmentation de poids se vérifiait avec une grande 
fréquence. 


Bounourx 7 
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groupe comme représentant la règle normale et typique pour 
le changement de poids chez les Q pendant la métamorphose. 
Dans cette hypothèse, le n° 9 serait alors un cas exceptionnel, 
aberrant. Quant au sexe G qui pourrait fort bien ne pas obéir 
à la même loi que les ©, en raison des différences sexuelles 
dans le métabolisme nutritif, il est difficile de se prononcer 
puisqu'il n’y a eu qu’un seul individu observé. 

Que ce soit, ou non, la règle générale pendant la métamor- 
phose des Dytiques, l'augmentation de poids est un fait bien 
constaté dans mes élevages, un fait très curieux, d'allure para- 
doxale, et il faut bien lui trouver un sens, une interprétation 
hypothétique, qui nous mette sur la voie de recherches capa- 
bles de nous amener à toucher du doigt son mécanisme réel. 

Dans une première hypothèse nous pouvons rapprocher le 
fait en question du phénomène de Boucaarp. 

BoucaarD (1898 et 1900) a montré « que des personnes ne 
recevant d’autres ingesta que les gaz atmosphériques, et n’éli- 
minant que les matières de la respiration cutanée et de l’exha- 
lation pulmonaire, peuvent présenter des augmentations de 
poids atteignant 10'gr., 20 gr. et même 40 gr. dans l'espace d’une 
heure ». Il est évident, pour des raisons développées par l'au- 
teur, que de telles augmentations « ne peuvent être rapportées 
qu’à une fixation de l'oxygène par l'organisme » ; pour BoucaRp, 
elles sont dues certainement à une oxydation incomplète de la 
graisse, aboutissant à la formation de glycogène, d'après la 
formule suivante : 


CH%0° Æ 600 — 12H20 + 7C0? + 8CH 120 


graisse glycogène 


« ce qui en poids s’exprimerait ainsi : 

860 de graisse avec 960 d'oxygène donnent 216 d'eau, 
308 d'acide carbonique et 1.296 de glycogène. Le glycogène et 
l’eau restent, l’acide carbonique s’élimine, l'augmentation de 
poids est considérable. Pour { gramme de graisse oxydée com- 
plètement, la variation de poids est + 0,758 ». 

Les faits observés et interprétés par Boucnarb ne sont pas 
isolés. On en connaît depuis longtemps d'analogues, en parti- 
culier chez les animaux hibernants. A la suite de Sace et de 
VALENTIN, Rapuaez Dusois (1896) a constaté chez la Marmotte, 
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pendant le sommeil hivernal, de légères augmentations de 
poids. Là aussi on peut les interpréter par une fixation d'oxy- 
gène, corrélative d'une transformation de graisse en glycogène : 
on sait en effet que la Marmotte forme «dans ses tissus une 
grande quantité de graisse avant le sommeil hivernal et qu'au 
contraire le glycogène, comme l’a montré CL. BERNARD, s’accu- 
mule dans le foie, pendant la torpeur, à mesure que la graisse 
disparait. Il est clair que s’il en est ainsi le quotient respira- 


De CCR te "RTS pa " 
toire +; doit sabaisser : cest ce qu'avaient déjà constaté 


Recxauzr et Reiser (1849), et ce qu'ont vérifié ensuite de nom- 
Ms D de Voir, Marës, R. Dugois. La valeur du quo- 


tient © —- C chez la Marmotte tombe à 0,5. 


+ a dans le métabolisme chimique des Insectes pendant 
Ja métamorphose des faits analogues nous permettant d’adop- 
ter l'interprétation de BoucaarD pour l'augmentation de poids 
des nymphes de Dytiques ? 

BaraïzLon (1893) a montré qu'au début de la métamorphose 
le Ver à soie se transformait « en un véritable sac à glycogène ». 
« L’accumulation (du glycogène) à ce moment, dit-il, est sans 
rapport (au moins sans rapport direct) avec l'alimentation, 
puisqu'on le constate alors que le ver est vidé et ne mange 
plus, puisqu’en quatre jours, la larve, aux dépens de sa propre 
substance, fait plus que doubler sa réserve en glycogène » 
(p. 39). Ce glycogène est utilisé pendant la transformation 
sous forme de sucre, qui faisait totalement défaut pendant la 
vie du Ver et qu’on voit apparaitre déjà au moment où le 
glycogène s'accumule rapidement. BATAILLON se demande s'il 
ne faut pas chercher dans les produits de l'histolyse commen- 
çante « l’origine de ce glycogène qui s’accumule en dehors de 
toute alimentation ». Quoi qu’il en soit, l’auteur constate éga- 
lement, au début de la métamorphose, une baisse considérable, 
déjà signalée par PauL ur dans la quantité d'acide éliminé, 
et la chute du rapport © . Pour lui, il y a eu accumulation de 


l'acide carbonique De milieu intérieur (« état asphyæi- 
que »). | 

Les faits essentiels qui plaident ici en faveur de l’interpréta- 
tion de Boucuarp, à savoir l'abaissement du quotient respira- 
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toire et l'accumulation concomitante de glycogène et de 
glucose dans le corps de l'animal, ont été confirmés chez le 
Ver à soie par Dugois et Couvreur (1901), puis par Vaxey et 
Maixon (1906). La consommation des réserves de graisse pen- 
dant la nymphose, constatée par ces auteurs, jointe aux faits 
précédents, indique une transformation de la graisse en hydra- 
tes de carbone avec fixation intense d’oxygène. 

Que ce soit par une telle fixation d'oxygène que l’on doive 
interpréter, à l'exclusion de toute autre explication, l’augmen- 
tation de poids des nymphes de Dytiques, c'est ce que l'on ne 
peut décider encore avant qu'une étude minutieuse des échan- 
ges gazeux et du métabolisme chimique nous ait exactement 
renseignés sur les transformations de substances dont ces ani- 
maux sont le siège pendant la métamorphose. C’est là une 
séduisante étude que je compte poursuivre pour le cas particu- 
lier du Dytique. Mais je dois indiquer tout de suite la deuxième 
hypothèse que nous fournissent les travaux remarquables de la 
comtesse DE LiNpen (1). 

En 1905, la savante lépidoptérologiste de Bonn annonçait 
« que les chrysalides de Lépidoptères { Vanessa) supportaient 
facilement un séjour dans une atmosphère d'acide carbonique 
même concentrée, qu'elles y perdaient moins de leur poids que 
sous les conditions normales, qu’elles devenaient méme plus 
lourdes, tandis que l'acide carbonique diminuait de volume. » 

Une étude minutieuse des échanges respiratoires montra à 
l'auteur que les pupes étaient capables d’absorber de l'acide 
carbonique et de rejeter de l'oxygène, qu'en un mot elles 
paraissaient douées d'un pouvoir assimilateur analogue à celui 
des plantes à chlorophylle. L'augmentation de poids des chry- 
salides, maintenues dans une atmosphère riche en CO?, ne fait 


(1) On trouvera dans mon index bibliographique, l'indication des 
travaux échelonnés de 1905 à 1912, auxquels je fais allusion ici. Toutes ces 
recherches et leurs résultats ont été rassemblés par l’auteur dans la publi- 
cation suivante : « Die Assimilationstätigkeit bei Schmetterlingspuppen, 
Leipzig, 1912 ». La comtesse De LiNpen, à qui j'avais fait part de l’aug- 
mentation de poids de mes nymphes de Dytiques, a bien voulu me faire 
parvenir cette dernière publication d'ensemble, en l’accompagnant de pré- 
cieuses communications personnelles. Je suis heureux de lui renouveler 
ici l'expression de ma bien vive reconnaissance. 


D 
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-que traduire une transformation de substance organique que 
décèle l'analyse chimique. 

Cet enrichissement en matériel organique est un fait très im- 
portant, qui ne peut s'interpréter que par un emprunt de C à 
l'acide carbonique de l'air, puisqu'il n’y a aucune consommation 
d'aliments. La comtesse pe LiNeN fait remarquer que, d'après 
les recherches de ses prédécesseurs sur le Ver à soie (Dusois et 
Couvreur, Vaxey et Maxon), l'addition des quantités de C 
éliminées par la respiration durant la vie nymphale et des quan- 
tités contenues dans le matériel organique du corps à la fin de 
la nymphose fournit un total plus élevé que la quantité de C 
contenue dans le corps de la nymphe au premier jour de son 
existencé. Il faut donc bien admettre «dass Schmetterlingspup- 
pen auch unter normalen Verhæltnissen Kolhenstoff aus der 
Luft assimilieren ». | 

L'enrichissement du corps de la nymphe en substances carbo- 
nées ne se traduit pas toujours par un gain absolu, positif, se 
marquant par une augmentation de poids du corps; &'est qu'en 
effet les combustions respiratoires, phénomène antagoniste, 
peuvent déterminer une perte de C plus grande que le gain par 
assimilation : on observe alors, et c’est le cas général, une perte 
de poids que beaucoup d'auteurs ont constatée et mesurée 
(BLasius, 1866; Unecu, 1850 ; Lucranr et Taruzur, 1895 ; Farkas, 
1903; KeLroec et BeLr, 1904). Si au contraire les conditions 
de milieu permettent une riche assimilation de C, celle-ci 
compense, et au delà, les combustions respiratoires et le 
corps augmente de poids ; c'est ce qui arrive pour les nymphes 
qu’on fait vivre dans une atmosphère enrichie en gaz carboni- 
que. C'est peut-être l'inégale aptitude des logettes à conserver 
le milieu riche en CO? qui fait les deux exceptions que j'ai ren- 
contrées. 

Voilà donc un fait de la plus haute importance : Les Insectes, 
dans certaines circonstances de leur développement, sont capa- 
bles, comme les plantes, d’assimiler le C de l'atmosphère. Les 
recherches magistrales de la comtesse ne Linpen l'ont établi de 
façon certaine pour Les pupes de Lépidoptères. On sait aussi que 
la même propriété d’assimilation a été reconnue par Boux (1898, 
1908, 1911) chez les Crustacés décapodes, les Actinies et les 
Etoiles de mer, en l'absence de tout organisme chlorophyl- 
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lien symbiotique. Avant toutes recherches chimiques entreprises. 
sur les nymphes de Dytiques, il me paraît légitime de faire appel 
à l'hypothèse d’une telle assimilation, pour expliquer l'augmen- 
tation de poids que j'ai constatée chez ces animaux. La comtesse 
DE LINDEN a montré que, parmi les conditions adjuvantes favo- 
risant l'absorption de l'acide carbonique, il fallait mettre en 
première ligne l'humidité du milieu : c'est une condition qui 
s'est trouvée constamment réalisée pour mes nymphes de Dyti- 
ques, qui, dans mes caisses d'élevage, étaient enterrées dans 
un sol très humide, et c’est également ce qui se trouve réalisé 
dans la nature, les larves de Dytiques creusant leur habitat 
nymphal sur le bord vaseux des étangs. | 

L'hypothèse qui consiste à regarder l'assimilation du G comme 
un phénomène d’une grande généralité chez les Insectes n'est 
pas seulement propre à rendre compte de l’augmentation de 
poids constatée par moi chez les nymphes de Dytiques. Elle 
nous permet peut-être aussi d’entrevoir les raisons profondes 
de la production de la chitine. Mais ce sont là considérations 
générales qui trouveront mieux leur place dans le chapitre syn- 
thétique prochain. 


CHAPITRE VI 


RÉSULTATS GÉNÉRAUX ET CONCLUSIONS 


CLaune Berxarp parait ne s'être pas rendu compte des servi- 
ces que pouvaient rendre en biologie Les méthodes biométriques, 
ni avoir pressenti le développement que ces méthodes devaient 
prendre dans l'étude des phénomènes de la vie à la fin du 
xx siècle. On rencontre en effet, dans un de ses plus beaux 
livres, l’objection suivante : 

« Les moyennes de la statistique ont moins de valeur en phy- 
siologie qu'ailleurs, à cause de la variété des conditions des êtres 
vivants. À chaque condition nouvelle correspond une expression 
nouvelle, et la statistique, qui additionne et traite arithméti- 
quement ces nombres sans tenir compte des conditions, ne peut 
fournir que des résultats sans grande signification » (1). 

J'ai déjà exposé (avant-propos, p. 7) avec quelle prudence il 
était nécessaire, en effet, dans toute étude statistique portant sur 
telle ou telle qualité des organismes, de relever les cas et de pro- 
céder aux mesures pour que les résultats fournis par ces derniè- 


_ res fussent comparables entre eux et pussent é/re traités arith- 


méliquement. Mais une fois certaines précautions prises, les 
nombres à l'aide desquels on a exprimé telle qualité physiologi- 
que ou morphologique, variable avec les conditions de l’exis- 
tence, sont précisément les données les plus propres à nous 
averür de la variété de ces conditions et du rôle que joue cha- 
cune d'elles. Loin donc de négliger la considération des cir- 


(1) Cc. BerNarn : La chaleur animale, 1876, p. 13. 
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constances internes ou externes où se trouvent les êtres vivants, 
le biologiste n’entreprendra le plus souvent de longues séries 
de mesures, sur le plus grand nombre de cas possible, qu'en 
vue de s'éclairer sur ces circonstances et sur leur influence. 
Dans cet esprit dynamique, avec cette tendance expérimentale, 
l'emploi des méthodes statistiques est extrèmement fécond. En 
fait, le physiologiste comme le morphologiste y font aujour- 
d'hui très souvent appel; et en 1905, Grarp, étudiant les tendan- 
ces modernes des sciences biologiques, pouvait écrire ces 
lignes : « Les lois naturelles de l’évolution paraissent entrer 
dans le mouvement qui se manifeste depuis quelque temps pour 
les lois physiques. Elles prennent de plus en plus le caractère 
de lois statistiques » (1). 

C’est précisément à une étude statistique que j'ai eu recours 
pour analyser les divers facteurs qui règlent et déterminent la 
production plus ou moins grande, de chitine chez l’Insecte, 
essayant d'arriver par là à une hypothèse vraisemblable sur l’ori- 
gine de cette sécrétion si particulière aux Arthropodes. M'adres- 
sant aux Coléoptères qui m'ont paru être les plus chitinisés de 
tous les Insectes, j'ai effectué sur les divers types de cet ordre 
une série de très nombreuses mesures dont les résultats doivent 
être maintenant résumés et synthétisés. L'ordre de mes recher- 
ches m'a conduit du général au particulier, de l'espèce à l'indi- 
vidu ; je remonterai ici du particulier au général, commençant 
par examiner les faits relatifs à la production de la chitine chez 
l'individu. 


Quand on mesure le coefficient de chitine chez un grand nom- 
bre d'individus adultes d’une même espèce, on constate de très 
importantes différences individuelles, même pour des Insectes 
pris dans des conditions aussi identiques que possible ; la seule 
explication admissible en est la suivante : la carapace chitineuse 
s'accroit pendant la vie imaginale et c’est la différence d'âge, de 
maturité des imagos, qui crée les différences dans la quantité 
relative de chitine. 


(1) A. Grarp : Les tendances actuelles de la morphologie et ses rapports 
avec les autres sciences (Bull. scient. de la France et de la Belgique, 
XXXIX, 1905, p. 455-486; — réimprimé dans : Grarp : Œuvres diverses, 
I. Biologie générale, 1911, p. 176. 
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J'ai vérifié directement cette explication sur des Dytiques que 
J'ai fait métamorphoser sous mes yeux au laboratoire : la quan- 
tité de chitime, très faible au moment de l’éclosion imaginale, 
s’accroit rapidement pendant les premiers temps de la vie adulte 
et finit par atteindre un taux élevé chez l'animal arrivé à un âge 
avancé. Notons donc cet important résultat : l’Insecte ne cesse, 
sa vie durant, de sécréter de la chitine ; cetteproduction ininter- 
rompue aboutit à un encroûtement du corps de plus en plus accen- 
tué, dont le sammum correspond à la sénescence de l'animal. 

Je ne pouvais entreprendre de telles observations sur l'adulte, 
sans Jeter un coup d'œil sur les phénomènes dont sa larve est le 
siège. Celle-ci produit aussi de la chitine, mais infiniment moins 
que l'adulte, et d’ailleurs la rejette périodiquement par les 
mues. À la suite de mesures minutieuses effectuées sur la larve 
au moment même des mues, j ai été amené à repousser l’inter- 
prétation qu'on donne habituellement de ce phénomène et j'ai 
montré qu'en invoquant, pour l'expliquer, la croissance larvaire, 
on s’en tenait à une conception finaliste inadmissible et on négli- 
geait l'examen précis des faits en question. Le rejet de la cuti- 
cule résulte d’un mécanisme histo-physiologique et Le fait qu'il 
se réalise au même moment sur toutes les surfaces chitinogènes 
du corps montre qu’il est lié à un état physiologique spécial de 
l'organisme, véritable crise, dont la nature ne s’éclaircira à mon 
sens que par l'étude chimique du milieu intérieur au moment 
des mues. Telle est la façon nouvelle dont je pose la question, 
après l'avoir dégagée des considérations qui empêchaient de 
l’apercevoir clairement. 

Par une vue excessivement schématique, on se représentait la 
croissance larvaire des Insectes holométaboliques comme tout à 
fait discontinue, s'effectuant seulement au moment des mues, 
pour cesser complètement dans leur intervalle. Par l'exemple 


‘du Dytique, j'ai fait voir que Les mues n'introduisaient dans la 


courbe de croissance que des discontinuités presque insignifian- 
tes. La sécrétion de La chitine est trop peu importante chez la 
larve, pour que la cuticule formée puisse s’opposer à l'extension 
du corps en volume. L'encroûtement chitineux de l'organisme 


Jlarvaire est relativement faible ; mais il devient plus considéra- 


ble au moment où la croissance de la larve s'arrête et où l’ani- 
mal approche de la crise de la métamorphose. 
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Puisque la quantité de chitine du corps d’un Insecte adulte 
dépend essentiellement, toutes choses égales d’ailleurs, de la 
maturité imaginale, il est clair qué, pour obtenir avec précision 
la valeur moyente du poids dé chitine d’une espècé, nous devrons 
faire porter nos mesures sur un nombre suffisamment élevé 
d'individus. Je me suis toujours efforcé de me conformer à cette 
règle, et c'est par l'étude de nombres déterminés avec une 
suffisante exactitude que je suis arrivé aux résultats sui- 
vants : 

Tout d’abord la comparaison d'espèces soumises aux mêmes 
conditions extérieures, mais différant par la taille, m'a montré 
que les petites espèces produisaient relativement plus de chitine 
que les espèces de grande taille, la quantité de chitine sécrétée 
étant proportionnelle à l'étendue de la surface du corps. La 
même constatation parait pouvoir être faite sur les quantités de 
chitine rejetées par la larve du Dytique dans les deux muües 
qu'elle subit ; lors de la première mue, les larves, de taille moin- 
dre, mais ayant une surface relativement plus grande, rejettent 
relativement plus de chitine qu’à la seconde mue : là encore, 
autant que me permettait de m'en rendre compte la précision 
de mes mesures, le poids de chitine paraît être proportionnel à 
la surface de l'animal. 

Or la chitine est un produit de surface et, de cette simple 
constatation, nous pourrions nous sätisfaire, si nous ne rernar- 
quions point qu'elle ne constitue nullement une explication, car 
rien ne s’opposerait logiquement à ce que, placées dans des 
conditions identiques, les espèces sécrètent 14 même quantité 
de chitine par rapport à leur poids. Pour comprendre cette 
proportionnalité entre la quantité de chitine sécrétée et l’éten- 
due de la surface, pour nous expliquer, si l’on préfère, la 
constance de l'épaisseur de la chitine, j'ai proposé deux hypo- 
thèses qui ne s’excluent point l’une l'autre : 

La première nous est suggérée par ce principe fécond que les 
phénomènes d’auto-intoxication, dépendant des agents externes, 
sont les facteurs les plus actifs limitant la croissance animale et 
par suite déterminant la taille des individus ou des espèces. Si 
deux espèces, très voisines pat la plupart des car4ctères, soumi- 
ses aux inémes conditions environnantes, diffèrent par la taille, 
c’est que, en vertu des différences de pätrimoine héréditaire qui 
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les séparent, les phénomènes d’auto-intoxication surviennent 
pour l’une plus tôt que pour l’autre. On peut admettre que 
d'une part l'arrêt d'accroissement, entraînant pour l'animal la 
possession d’une plus grande surface relative, et d'autre part la 
surproduction de chitine, sont les deux résultats connexes d’une 
auto-intoxication plus accusée, plus tôt manifestée. Dès lors, 
il ny a plus rien d'étonnant à ce que ces deux résultats, 
tenant à une même cause, varient toujours d'une façon corres- 
pondante et dans le même sens, de telle sorte que leur rapport, 
celui de la quantité de chitine à la surface du corps, reste 
constant. Admettre une telle hypothèse, c’est considérer la 
chitine comme une matière de déchet, comme un excrétum, 
dont la proportion plus ou moins élevée trahirait, dans une 
certaine mesure, le degré d'intoxication. Une telle opinion se 
renforce singulièrement de ce fait précédemment signalé qu'au 
cours du développement ontogénique de l'Insecte la chitine, 
d'importance très subordonnée dans la vie larvaire où s’effectue 
activement la croissance, devient très abondante chez l'adulte 
dont les tissus ont perdu presque tout pouvoir de croissance et 
de différenciation, et finit par encroûter tout l'organisme arrivé 
au terme de sa vie imaginale. 

Une telle explication ne saurait évidemment convenir pour 
rendre compte de la constance de l'épaisseur de chitine chez la 
larve. Ici s'impose une deuxième hypothèse également appli- 
cable, avec la précédente, aux espèces homomorphes différant 
par la taille. La constance de l'épaisseur de chitine, chez des 
animaux soumis aux mêmes facteurs externes, ne saürait sut- 
prendre que si l’on refuse à ces facteurs toute influence sur la 
production de la chitine, et toute influence s’exerçant sur l'ani- 
mal par sa surface, proportionnellement à sa surface. Or, si les 
facteurs cosmiques, pression atmosphérique, rayonnement ‘exté- 
rieur, état hygrométrique, ont réellement une répercussion sur 
cette fonction physiologique de l'Insecte, la ‘sécrétion de la chi- 
tiñe, comment supposer que leur action ne soit pas proportion- 
nelle à la surface du corps de l'animal, puisque c'est par sa sur- 
face que ce dernier est en contact avec le milieu extérieur, qu'il 
éprouve l’actioh des influences environnantes. Dès lors si une 
surface relativement plus étendue permet une action plus éner- 
gique des facteurs cosmiques sur l'animal, elle sert en même 
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temps à éliminer une plus grande quantité de l’excrétum, dont 
l'élaboration accrue résulte de l'influence même du milieu. 

Cette influence est-elle réelle? Dans quel sens s’exerce- 
t-elle ? Jusqu'à quel point peut-on la reconnaitre ? Telles sont les 
questions auxquelles nous sommes enfin parvenus. 


C’est une méthode propre à toute une école biologique, que 
de chercher toujours en dernière analyse dans les influences 
du milieu, extérieures à l'être vivant, la raison des phéno- 
mènes dont celui-ei est le siège. En ce qui concerne la produc- 
tion de la chitine chez l'Insecte, j'étais d'autant plus naturelle- 
ment amené à le faire, que je considérais cette substance 
comme un déchet accumulé par le fonctionnement même de la 
vie chez l’'Insecte adulte. Si cette vue est légitime, et j'ai indi- 
qué dans les pages précédentes les faits qui semblent la confir- 
mer, il est clair que sa production reste subordonnée à toutes 
les causes qui peuvent avoir une répercussion sur le métabo- 
lisme de la nutrition. | 

Malheureusement, pour beaucoup des facteurs externes dont 
l'influence se fait sentir sur la nutrition animale, on ne peut 
songer à une mesure exacte, ni même à une estimation approxi- 
mative de la facon dont ils exercent leur action dans la nature 
sur les diverses espèces. C’est le cas pour tous ces facteurs cos- 
miques (chaleur, luminosité, humidité) qui constituent ce qu on 
nomme le climat. Il est done très difficile de démontrer leur 
rôle, à moins d’entreprendre des expériences spéciales, rela- 
tives à chacun d'eux; c’est la raison pour laquelle je ne les ai 
point envisagés au cours des chapitres précédents. 

Que de tels facteurs agissent sur le métabolisme de l'animal, 
modifient ses échanges, aient une répercussion sur la formation 
de ses réserves et de ses excreta, c'est ce qui ne fait de doute 
pour aucun physiologiste. Lacaze-Duraiers et Rice (1853) ont 
montré autrefois que les larves des Hyménoptères gallicoles et 
de tous les Insectes qui vivent à l'obscurité sont celles qui ont 
le corps graisseux le plus développé. Peut-on constater pour la 
production de la chitine des faits analogues ? 

Je crois pouvoir avancer qu'un climat chaud, lumineux et 
sec, entraine la sécrétion d’une plus grande quantité de chitine. 
Outre que les espèces exotiques méridionales se font remar- 
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quer très souvent par l'épaisseur de leur carapace chitineuse, 
on peut noter la mème particularité chez toutes les espèces de 
notre pays dont la vie adulte se passe en plein soleil, sur les 
buissons ou les fleurs : tel est le cas des Cétoniens (Ce/onia, 
Trichius) et des Buprestides ; on verra par les chiffres que j'ai 
donnés, que les premiers ont un coefficient de chitine très 
élevé ; quant aux seconds, si leur rareté ne m'a point permis de 
les étudier, tous les entomologistes savent combien épaisse et 
résistante est leur enveloppe chitineuse. 

La vie dans un milieu sec parait avoir un effet très net pour 
augmenter la proportion de chitine. On peut dire qu'en général 
les espèces aquatiques ou fréquentant les endroits humides, les 
bords des mares, ont, toutes choses égales d’ailleurs, relative- 
ment moins de chitine que les espèces des lieux secs. Je n'en 
citerai pour exemple que la comparaison entre deux espèces à 
peu près identiques comme forme, et de même régime alimen- 
taire, Cicindela campestris et Elaphrus cupreus ; en raison de leur 
grande différence de taille, j'avais pensé à vérifier si chez elles 
la quantité de chitine est bien proportionnelle à la surface du 
corps ; c'était oublier que Cicindela campestris vit sur les 
pelouses ensoleillées, dans les clairières sèches des forêts, et 
qu'Elaphrus cupreus, au contraire, ne se rencontre que sur le 
terreau humide du bord des étangs ; je constatais que cette der- 
nière espèce avait une épaisseur de chitine beaucoup plus 
faible que Cicindela campestris. 

Quelques faits isolés de ce genre, suffisamment précis, ainsi 
que bien des observations moins nettement formulables, m'ont 
conduit à penser que la lumière, la sécheresse, et sans doute 
aussi la chaleur, favorisaient la production de la chitine. Si je 
n'ai point fait à propos de ces facteurs une étude systématique, 
c'est uniquement, je le répète, à cause de l'impossibilité de 
préciser pour quelle part exacte ces facteurs entrent dans Les 
conditions de vie des divers Coléoptères. 


Il n’en va point de même en ce qui concerne l'alimentation 
de ces Insectes, et pour la plupart de nos espèces indigènes, 
) I O 
l’entomologiste possède des données certaines, qui ne sont évi- 
demment pas susceptibles d'être exprimées par les valeurs 
d’une échelle mathématique, mais qui permettent en gros de 
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définir chez les Coléoptères des types différents de régime ali- 
mentaire. C'est en utilisant ces données que j'ai pu étudier la 
production de la chitine en fonction de la nature du régime. 

Je crois avoir montré très nettement que l'adaptation au 
régime végétarien se manifeste par une surproduction de 
matière chitineuse. 

Pour comprendre ce fait, il est indispensable de nous rap- 
peler la nature chimique de la chitine, sa parenté avec la cellu- 
lose, sa découverte dans la membrane cellulaire de certains 
végétaux (les Champignons). Mais encore ne faut-il point que ce 
rapprochement nous induise en une explication trop facile et 
trop simple. noir: 

En 1846, Lôüwie et Kôüzuker crurent ne point pouvoir expli- 
quer l'existence de la tunieine chez les Tuniciers, autrement 
que par une consommation de cellulose : « ce fait, disaient-ils, 
serait on ne peut plus énigmatique, si, comme on l’admet géné- 
ralement, les Tuniciers se nourrissaient d’infusoires et autres 
animalcules; mais la nourriture des Tuniciers ne se borne pas 
aux substances animales, elle consiste aussi dans des organis- 
mes végétaux » (1). Dirons-nous également que c’est à l’aide 
de la cellulose qu'ils consomment que les Coléoptères végéta- 
riens forment la chitine qu'ils sécrètent en excès? Et cette 
substance serait-elle ainsi chez eux, suivant l'expression de 
BERLEsE, une simple « cellulose azotée » ? 

A cette hypothèse CL. BEervarp fournit la réponse : « Cette 
sorte d'économie qu'il y aurait à utiliser la substance déjà for- 
mée, et qui nous vient à l'esprit, la nature ne la connait pas. 
Elle ne profite point de la besogne toute faite, comme si 
c'était autant de gagné » (2). Et Lamarcx de son côté : « En 
vain prétend-on que les corps vivants trouvent dans les sub- 
stances alimentaires dont ils se nourrissent, les matières toutes 
formées qui servent à composer leur corps, leurs solides et 
leurs fluides de toutes les sortes; ils ne rencontrent dans ces 
substances alimentaires que les matériaux propres à former les 


(1) LowiG et Kozzxker : De la composition et de la structure des enve- 
loppes des Tuniciers (Ann. Se. nat. Zool., 3° série, {, V, 1846, p. 193-238). 
(2) CLaune Bernarp : Leçons sur les phénomènes de la vie, Paris, p. 142. 
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combinaisons: que je viens de citer, et non ces combinaisons 
elles-mêmes » (1). 
De même que la cellulose est un produit de la décomposition 


des albuminoïdes végétaux, que son élaboration « va de front : 
te) , 


avec la diminution de la quantité des albuminoïdes et la forma- 
tion des produits azotés de leur décomposition » (2), de même 
la chitine est un des termes ultimes de la désintégration des 
albuminoïdes de l'Insecte, Puisque ces deux substances ont 
une grande parenté chimique, bien qu'élaborées respective- 
ment par des groupes d'êtres aussi différents que les Arthro- 
podes et les végétaux, on peut diré que ceux-ci et ceux-là, en 
ce qui concerne la production des déchets de leur métabo- 
lisme, ont un mode de sécrétion chimique presque identique. 

Par là on peut comprendre que les Coléoptères végétariens, 
empruntant aux végétaux les matériaux dont ces derniers font 
de la cellulose (et certains même — les Champignons — de la 
chitine}, puissent produire en plus grande abondance l'excré- 
tum de nature très voisine, qui est un des termes ultimes de 
leur métabolisme d'Insectes La production de la chitine est 
favorisée par une alimentation végétarienne, comme celle de la 
kératine, exerétion azotée des Vertébrés supérieurs, est aug- 
mentée par le régime carnivore, riche en azote. 


La sécrétion de corps chimiques aussi voisins que la cellulose 
et la chitine dénote dans les processus de nutrition des plantes 
et des Arthropodes des analogies certaines. Je suis très ténté 
de chercher l’origine de ces analogies, par suite aussi l'origine 
profonde de la production de la chitine, dans le fait si curieux 
découvert et étudié en détail par la comtesse pg Lainpen, l'assimi- 
lation de l'acide carbonique par les nymphes d'Insectes. Sans 


avoir fait de recherches spéciales sur la réalité de ce phéno- 


mène chez les Coléoptères, j'ai constaté que les nymphes de 
Dytiques accusaient une augmentation de poids pendant la 
métamorphose et j'ai eru pouvoir appliquer à cette augmenta- 
tion l'explication déjà démontrée exacte pour les Papillons. 


« 


(1) Lamarox : Philosophie soologique, Paris, nouv. édit., 1830, vol. I, 
introduction de la 2e partie, p. 376. | 
(2) Pazzanixe : Physiologie des plantes, trad. franç. Paris, 1902, p. 14r. 
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Quel peut bien être, chez les Insectes, le mécanisme d’un 
phénomène physiologique que l’on a cru longtemps le fait 
exclusif des plantes à chlorophylle? Doit-il être attribué à l’acti- 
vité des tissus mêmes de l’animal ou à celle d'organismes sym- 
biotiques ? Enfin l'assimilation du carbone est-elle un fait très 
général chez les Arthropodes: est-elle limitée à certaines 
périodes de leur vie, telle que la période de métamorphose chez 
les Insectes, ou bien s’accomplit-elle sans interruption d’un 
bout à l’autre de leur existence ? 

. Ce sont là des questions pour la solution desquelles, malheu- 

reusement, on ne possède encore aucune donnée. La comtesse 
DE LiNpeN pense que le rôle principal dans le phénomène de l’as- 
similation chez les pupes de Vanesses doit peut-être bien être 
attribué à des microbes contenus dans le tube digestif ou dans 
les cellules du corps adipeux. « J’ai trouvé, m écrit-elle, que le 
tube digestif des chrysalides de Vanesses représente une culture 
d'un Streptococcus qui forme de courtes chaînes. Au cours de 
la métamorphose, le bacille, ou plutôt le coccus, perce les 
parois du tube digestif et s’introduit dans Le corps adipeux où 
on retrouve les microbes en partie englobés dans les cellules. 
J'ignore quelle fonction revient à ce coccus, mais il existe dans 
chaque individu en si grande quantité qu'il me semble tout à 
fait invraisemblable qu'il soit dépourvu de fonction » (1). 

Comme on le voit, bien des obscurités règnent encore sur 
l'assimilation du C par les Insectes et on peut dire que le fait 
lui-même est seul bien établi par les travaux de la comtesse 
DE Linpen. Sous la réserve des découvertes à venir qui nous ren- 
seigneront sur la généralité et l'importance du phénomène chez 
les Arthropodes, on peut, sa réalité ne faisant plus doute, 
chercher à comprendre par lui la parenté de nature des pro- 
duits catagénétiques respectivement sécrétés par les Insectes et 
par les plantes. 

De même que le végétal, comme conséquence d’une riche 
alimentation carbonée assurée par l'assimilation chlorophyl- 
lienne, produit, non point immédiatement, mais à la suite des 
phénomènes complexes de la nutrition, une substance hydro- 
carbonée, la cellulose, qui s'accumule et finit par amener un 


(1} Communication personnelle de l’auteur. 
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véritable encroûtement du corps de la plante, de même l’In- 
secte, capable aussi, par quelque mécanisme que ce soit, d’assi- 
miler l'acide carbonique de l'atmosphère, est conduit par cela 
même à sécréter une substance de déchet, La chitine, chimi- 
quement voisine de la cellulose et qui joue aussi le rôle de 
substance de soutien, encroûtant plus ou moins fortement l’or- 
ganisme. 

Tel est le rapprochement que je propose. Certes, il est encore 
bien fragile, à cause de l’insuffisance de nos connaissances sur 
les processus chimiques qui aboutissent à la formation de la chi- 
tine et de la cellulose, et sur l'importance véritable de l’assimi- 
lation carbonée dans la nutrition des Insectes. Mais il se forti- 
fiera peut-être un jour par de nouvelles découvertes et formera 
alors la base d’un chapitre inédit de la Physiologie comparée, 
auquel on pourra donner ce titre : « Les liens de parenté phy- 
siologiques et chimiques des végétaux et des Arthropodes ». 
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CHAPITRE PREMIER 


TRAVAUX ANTÉRIEURS SUR LE TUBE DIGESTIF DES COLÉOPTÈRES 


Les mémoires assez nombreux publiés jusqu'à ce jour sur le 
tube digestif des Coléoptères ont un caractère tout à fait frag- 
mentaire, parfois purement monographique. Ici l’auteur s'est 
borné à une étude exclusivement descriptive des organes diges- 
tifs d'une espèce déterminée, soumise à son scalpel ou à son 
microscope. Là, il n'a vu dans l'intestin moyen de l’Insecte 
qu'un objet se prêtant merveilleusement à la recherche des 
processus de la sécrétion et de la régénération épithéliales et il 
a laissé complètement de côté la constitution et la structure 
des intestins antérieur et postérieur. Les descriptions anatomi- 


ques de L. Durour qui portent sur une abondance de matériaux 


considérable et qui, dit Srronor, « resteront comme la base de 
la splanchnologie des Insectes » ne permettent point de sui- 
vre, au milieu de la variété des types, les modifications dé 
l'intestin ; l’auteur lui-même avoue qu'il ne s'est pas cru 
« autorisé à exposer, d’une manière générale et comparative, 
les traits anatomiques » que lui révélaient ses nombreuses dis- 
sections et qu'il nous a présentés d’une façon purement stati- 
que. Le seul essai de synthèse dynamique, celui de Gorka, sur 
lequel je reviendrai tout à l'heure, n’est qu’un simple compte- 
rendu de recherches. 

Il y a donc là, dans la littérature scientifique, une lacune 
que J'ai voulu essayer de combler. Usant des matériaux anato- 
miques et histologiques accumulés par les travaux de mes 
devanciers, y ajoutant de nouveaux faits par mes recherches 
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personnelles, j'ai tenté de faire la synthèse comparative devant 
laquelle L. Durour avait reculé en 1824. J'ai essayé de lui don- 
ner une tournure dynamique, sans laquelle les descriptions 
pures deviennent rapidement fastidieuses, car on se lasse plus 
vite d'observer que de comprendre. J'ai tâché d'expliquer en 
partie les variations des organes digestifs chez les Coléoptères 
par l'alimentation de ces Insectes et les circonstances de leur 
vie adulte. Un tel essai ne peut être encore qu'une ébauche. 
C'est que le déterminisme de l’organisation des Insectes métabo- 
liques est particulièrement complexe. À mesure que j'avançais 
dans mon étude, je me rendais mieux compte que pour bien 
comprendre cette organisation il ne suffit pas de considérer 
les influences qui agissent sur l'imago. IL faut remonter jus- 
qu'à la larve et chercher peut-être le nœud du problème dans 
la crise de la métabolie, qui n’est connue encore que par des 
côtés asez restreints. Au moins le présent travail m'a-t-1l per- 
mis de me faire une idée exacte des questions à résoudre et de 
l'orientation dans laquelle désormais la recherche demande à 
être conduite. 

N’attachant point à mes observations propres plus d'impor- 
tance qu'à celle de mes prédécesseurs, je dois d’abord rendre 
compte de leurs travaux. A l'exposé bibliographique de ces 
derniers, le présent chapitre est acquis tout entier. 


[ y à à peu près un siècle que Rampour (1811) et Marcez DE 
SERRES (1813) donnèrent, pour d'assez nombreuses espèces de 
Coléoptères, des descriptions du canal intestinal. Sans nous 
arrêter plus longtemps à ces deux auteurs, nous rencontrons 
quelques années plus tard L. Durour : à ce patient anatomiste 
on doit une importante série de minutieuses recherches. 
« Pour apprécier le mérite de ses travaux, dit un entomolo- 
giste venu après lui, il faut avoir essayé de marcher à sa 
suite ». 


Dans une série de mémoires parus à partr de 1824 sur 


l’organisation des Insectes, L. Durour a donné une description 
de l’appareil digestif des Coléoptères, se rapportant à de très 
nombreuses espèces des diverses familles. Cet ensemble de 
mémoires est le premier recueil important de documents ana- 
tomiques sur le tube digestif des Insectes de cet ordre et il est 
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resté jusqu à nos jours fort précieux à cause de l’abondance des 
types déerits et de la richesse de l'illustration. Après avoir 
exposé en détails ce qui concerne les Carabiques, chez qui le 
tube digestif atteint son maximum de complication, l’auteur, à 
propos des espèces qu'il étudie ensuite dans les divers groupes, 
signale toutes les « différences de configuration, de nombre où 
de structure observées ». La longueur du tube digestif est 
approximativement comparée, dans presque chaque cas, à la 
longueur du corps. 

Le iémoire de Sironor (1858) sur les sécrétions chez les 
Insectes est une très importante contribution à la connaissance 
des fonctions de nutrition de ces animaux. Mais, tout en se diri- 
geant vers un but physiologique, l’auteur a été conduit à étudier 
la structure du tube digestif chez quelques types de Coléop- 
tères, en particulier cale de l’œsophage chez l'Oryctes nasicor- 
ns, celle des diverticules gastriques des Carabes et des Dyti- 
ques ; et il apporte sur ces différents sujets des notions 
histologiques nouvelles. En particulier c’est à lui qu'il faut 
attribuer la découverte des grosses cellules salivaires de l’œso- 
phage de l’Oryctes dont il a décrit la structure avec beaucoup 
de précision. 

Revenu après Sonor à l'étude du tube digestif de l'Oryctes 
nasicornis, \WN ERTHEIMER (1887) a comparé l'intestin de l’Insecte 
parfait avec celui de sa larve. Il a retrouvé « ces énormes glan- 
des salivaires unicellulaires, qui règnent tout le long du tube 
œsophagien », et il a aussi constaté leur présence, chose 
curieuse, dans le rectum, vers l'extrémité de ce dernier. Il a 
noté aussi, chez cet Insecte adulte, la rareté des cryptes dans 
* l'intestin moyen. 

Il faut nous arrêter plus longtemps aux recherches de Mix- 
GAZZINT (1889) sur le tube digestif des Lamellicornes phytopha- 
ges. Elles font suite à des recherches analogues sur l'intestin 
larvaire des mêmes Insectes, et, prenant comme type d'étude 
Oryctes nasicornis, l'auteur compare à l'intestin de cette 
espèce celui des espèces suivantes : Phyllognathus silenus, 
Anoxia australis, Anomala juni, Cetonia aurata et Tropinota 
hirtella. 

Des mesures, qui n’ont malheureusement porté pour chaque 
espèce que sur un seul intestin conservé dans l’alcool, permet- 
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tent tout d’abord de remarquer que chez Oryctes nasicormis et 
Phyllognathus silenus l'intestin moyen est très court par rap- 
port aux intestins antérieur et postérieur (il représente seule- 
ment 1/4 de la longueur totale de ces derniers); tandis que 
dans les quatre autres espèces il est relativement très long, 
plus long que les deux autres segments intestinaux réunis. 

L’intestin antérieur de l’Oryctes présente une structure varia- 
ble suivant ses diverses régions. Dans sa portion tout à fait 
antérieure, il est caractérisé par une couche de cellules sali- 
vaires situées entre l’épithélium chitinogène et la couche mus- 
culaire ; ce sont les grosses cellules, déjà vues par Srmopor, 
pourvues d’un noyau volumineux, d’une vésicule hyaline et 
d’un petit canal excréteur chitineux qui se fait jour à travers 
l'intima. Les cellules salivaires manquent dans les portions 
postérieures ; en revanche les cellules épithéliales deviennent 
plus distinctes et plus volumineuses, surtout dans le segment 
voisin de l'intestin moyen. L’épaisseur de la couche de chitme 
et celle de la tunique musculaire varient également d’une 
région à l’autre. Chez l’Anoxia par contre, l’æœsophage pré- 
sente une bien plus grande uniformité ; dans le segment anté- 
rieur, les cellules salivaires, au lieu de former une couche 
continue sous l’épithélium, sont représentées simplement par 
de grandes cellules épithéliales, différant des cellules banales 
par leur taille et leur canal chitineux. On peut dire que l’Anoxia 
« mostra il primo stadio della formazione di cellule sabvart ». 
Son œæsophage présente une structure primitive par rapport à 
celui de l’Oryctes. 

L'intestin moyen offre dans tout son trajet et chez les diver- 
ses espèces une grande uniformité de constitution et son 
aspect varie seulement suivant le stade physiologique où se 
trouvent ses cellules. Les transformations de son épithéhum 
sont surtout nettes et profondes dans les espèces (Anoxia, Ano- 
mala), qui, contrairement à l'Oryctes et au Phyllognathus, se 
nourrissent abondamment pendant la vie imaginale. La sécré- 
tion a lieu par formation, au bord libre des cellules, de vési- 
cules qui se pédiculisent, puis se détachent. Les cellules 
subissent alors « una fase degenerativa » marquée par une 
nécrobiose du noyau. L'épithélium est régénéré par les élé- 
ments, en voie de multiplication, des « follicoli gastrici ». 
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Avec l'intestin postérieur nous retrouvons une grande diver- 
sité de structure. II se compose de trois partiès essentielles, 
correspondant à l'intestin grêle, au « sacco » et au rectum de 
la larve. De ces trois régions, la plus caractéristique est la 
région moyenne, poche plus ou moins dilatée et marquée, chez 
l'Anoæxia, V Anomala et en général les Mélolonthiens, de replis 
caractéristiques, dont la cuticule porte de longues épines. La 
différenciation de cette région est moins accentuée chez l'Oryc- 
tes etle Phyllognathus qui, par contre, possèdent dans la par- 
tie terminale de leur rectum de grosses glandes unicellulaires 
analogues aux cellules salivaires de l'æœsophage. 

Pour Mineazzni, les variations du tube intestinal sont en rela- 
tion avec le genre de vie de l'Insecte. Aïnsi, en ce qui concerne 
sa longueur, qui dépend surtout de la longueur du mésenté- 
ron, elle varie suivant la façon plus ou moins active dont s'ali- 
mente l’Insecte adulte (l'intestin est plus long chez les Mélo- 
lonthiens et les Cétoniens que chez l'Oryctes) et suivant la 
valeur nutritive des aliments : c'est ce que montre la compa- 
raison des Lamellicornes phytophages avec les coprophages ; 
les aliments de ces derniers ayant une valeur nutritive moitié 
moindre que celle des herbes et des fleurs, leur intestin est 
incomparablement plus long, comme le prouvent quelques 
mesures effectuées par l’auteur. 

A partir de 1886, dans toute une série de mémoires, c’est 
l'intestin moyen des Insectes qui, avec les phénomènes de 
sécrétion et de régénération dont il est le siège, attire l’atten- 
tion des chercheurs. Le premier signal pour ces recherches fut 
donné par un travail de Frexzez (1886); voulant apporter de 
nouvelles preuves à l'appui d'une opinion qu'il a déjà soutenue 
antérieurement, celle d’une division directe du noyau dans les 
cellules épithéliales, Frenzez cherche ces preuves dans l'étude 
du tube digestif des Insectes, ce qui l'amène à donner une 
description détaillée de la structure de l'intestin moyen, envi- 
sagé chez des espèces très variées. Il insiste surtout sur l'épi- 
thélium, dans lequel il distingue deux sortes de cellules, celles 
qui forment le canal intestinal lui-mème, et celles qui consti- 
tuent chez Hydrophilus, Melolontha, Geotrupes, etce., les évagi- 
nations de la paroi (Drüsenkripten). Après maintes observa- 
tions sur les caractères histologiques des cellules, sur leur 
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noyau, sur leur bordure en brosse (qui constitue pour elles un 
revêtement protecteur), FRexzEL arrive à la question principale 
qui l'occupe, celle de la régénération de l'épithélium intesh- 
nal : n'ayant observé de mitoses que dans les « Drüsenkryp- 
ten » et jamais dans l’épithélium de revêtement du tube intes- 
tinal, ne voyant aucune relation génétique entre les deux 
sortes de formations épithéliales, qu'il considère au contraire 
comme tout à fait indépendantes l'une de l’autre, il arrive à 
cette conclusion : « Die eigentlichen Epithelzellen im Mittel- 
darm der Insekten... pflanzen sich auf dem Wege der direkten 
(amitotischen) Kerntheilung fort, während die spezifischen 
Drüsenzellen dér Krypten sich auf dem Wege der indirekten 
(mitotischen) Kerntheilung vermehren » (p. 293). Ainsi, d’après 
FRenzez, la régénération de l'épithélium proprement dit aurait 
lieu par division directe. / 

Malgré l'opinion de Zixezer (1881), Frenzez confirmait sa 
première conclusion dans un nouvel article 1891), où, repous- 
sant toute régénération épithéliale par division mitotique, il 
affirmait encore « dass die Kryptenzellen morphologisch we- 
sentlich von den Epithelzellen verschieden sind und nicht 
Regenerationsherde für diese vorstellen » (p. 563). 

Mais, s'appuyant sur des exemples très divers, ZieGLer et vom 
Rata (1891) établirent que chez les Arthropodes la régénéra- 
tion des tissus usés s’opère toujours par mitoses et la confirma- 
tion en fut donnée, peu de temps après, par BizzozeRo pour 
l’intestin moyen des Coléoptères. 

Dans une série de recherches sur la régénération de l'épithé- 
lium intestinal chez les Vertébrés et les Invertébrés, Bizzozero 
(1893) montra en effet que Le siège de cette régénération n'est 
pas, contrairement à l'avis de Frexzez, dans l’épithélium lui- 
même, mais dans les « glandes en tube » de la muqueuse, 
dont le cul-de-sac présente de nombreuses divisions mitotiques. 
Aucun animal ne se prête mieux que l'Hydrophile à l’illustra- 
tion de ce fait général : « Bei diesem Thiere ist der Mitteldarm 
mit einer Cylinderepithelschicht bekleidet, die von einer Chi- 
tinmembran getragen wird, und diese besitzt zahlreiche der 
Mündung ebensovieler birnfrmiger Drüsen entsprechende 
Lücher. Das Darmepithel zeigt nie Mitosen, während solche 
im Fpithel der Drüsen zahlreich sind. Dies künnte beim ersten 
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Blick zu der Annahme verleiten, wie Frenzel es auch ange- 
nommen hat, dass das Darmepithel sich durch direkte Thei- 
lung vervieltältige und die Mitosen der Drüsen nur dazu 
dienten, um die bei der Funktionsthätigkeit zu Grunde gehen- 
den Elemente der Drüsen selbst zu ersetzen. Doch nichts von 
alledem Hydrophilus sondert in Zwischenräumen von weni- 
gen Tagen das gesammte Epithel des Mitteldarms und die 
dasselbe tragende Membran ab ; und während diese Epithel- 
schicht sich von der Darmwand loslôüst, bildet sich durch eine 
Verschiebung und eine Umbildung des Darmdrüsenepithels 
eine neue Epithelschicht darunter » (p. 127). L'étude de l'in- 
testin moyen d’autres espèces (Melolontha vulgaris, Dytiscus 
marginalis, Cybister Rœselii) montre que si le rejet de l'épi- 
thélium, au lieu de se faire périodiquement et en bloc comme 
chez l'Hydrophile, est au contraire continuel et partiel chez 
ces Insectes, la régénération à toujours lieu par mitose, dans 
le fond de « Drüsenkrypten » plus ou moins développées en 
diverticules. 

Rencez (1898) est revenu après Bizzozero sur le rejet et la 
régénération périodiques de tout l'épithélium de l'intestin 
moyen chez l’'Hydrophile. Il à suivi en détail le processus et a 
confirmé dans ses traits essentiels la description de son prédé- 
cesseur. 

Pour de Rouvize (1900) « le tissu conjonctif peut présider à 
la régénération des épithéliums », car, suivant l'expression de 
SABATIER, ce tissu, d'une façon générale, « continue plus ou 
moins dans le cours de la vie à être la #1atrice d’où sortent les 
éléments des autres tissus ». L'auteur a étudié à ce point de 
vue les relations qui existent entre l’épithélium et le tissu con- 
jonctif dans l'intestin d'un certain nombre d'insectes, entre 
autres de Hydrophilus piceus et Melolontha vulgaris ; sans nier 
que les foyers cellulaires décrits par Bizzozero aient un rôle 
dans la régénération de l’épithélium, il affirme que le tissu 
conjonctif sous-épithélial est une source importante de cellules 

de rénovation. Et il décrit de « petites cellules basales » d’ori- 
gine conjonctive, situées au-dessous des grandes cellules épi- 
théliales cylindriques, et qu'il considère comme des cellules- 
mères de ces dernières. Ce travail, qualifié de « paradoxal » 
par Lécer et Dusosco (1902), parait n’avoir trouvé aucun écho 
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parmi les chercheurs qui se sont occupés de la régénération 
épithéliale dans l'intestin des Insectes. 

En étudiant divers intestins d’Arthropodes, Lécer et Duosco 
(1902) constatent « Le bien-fondé de la théorie classique de la 
régénération » telle qu'elle a été établie par Zieccer et Vou Rata 
(1891), par Bizzozero (1893) etc., et signalent quelques cas par- 
ticuliers qu'ils ont rencontrés chez divers Arthropodes. En ce 
qui concerne l'intestin de nombreux Orthoptères et Coléoptères, 
ils ont « toujours constaté chez l'adulte les cryptes de régéné- 
ration décrites par un grand nombre d'auteurs. Elles existent 
aussi chez les larves avec un développement moins grand » 
(Di AE) 

Dgecexer (1910) a suivi pas à pas les phénomènes de la sécré- 
tion intestinale, accompagnés de desquamation cellulaire et de 
régénération, dans l'intestin moyen de Dytiques, considérés à 
des moments plus ou moins éloignés de leur repas. La digestion 
de la chair musculaire s'opère d'ailleurs en grande partie dans 
le jabot, où elle demande près de vingt heures; mais les pre- 
mières portions liquéfiées commencent au bout d’une heure à 
franchir le filtre compliqué du gésier. 

Le premier indice d'une sécrétion intestinale consiste en de 
gros granules basophiles (basophilen Kôürnchen) que l’on aper- 
çcoit d'abord dans la zone superficielle des cellules intereryp- 
tales, et un peu plus tard, trois heures et demie après le repas, 
dans les mêmes cellules et dans la lumière intestinale en 
même temps. On n’assiste jamais à l'issue de ces granules qui 
pourraient très bien n'être qu'une modification artificielle des 
substances sécrétées par les cellules. 

Cinq heures après le repas, on voit pour la première fois 
apparaitre les boules de sécrétion, dont l'émission se prolonge 
pendant deux ou trois heures. A la suite de ce processus sécré- 
toire, l’épithélium intereryptal parait beaucoup moins élevé. 

Quant aux diverticules ou cryptes, on doit admettre que la 
sécrétion y a lieu presque sans interruption, quoique d'une 
façon plus ou moins active selon les besoins du moment, tant 
que l'intestin moyen recoit de la nourriture du jabot. Les diver- 
ticules se comportent donc comme de véritables glandes intes- 
tinales. On observe parfois dans leur lumière, et à l’intérieur 
des cellules, de gros granules basophiles, analogues à ceux des 
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cellules intercryptales. Mais la sécrétion ne s'opère jamais par 
émission de boules ou de vésicules, comme ie prouve l'inté- 
grité toujours parfaite de la bordure en brosse. 

La chute des vieilles cellules épithéliales se poursuit presque 
sans interruption, indépendamment de la présence ou de Fab- 
sence de nourriture dans l'intestin. Elle est plus ou moins active 
selon les moments et entraine soit des cellules isolées, soit des 
groupes cellulaires entiers. Ce sont les cellules intercryptales, 
les plus âgées de toute la paroi intestinale, qui subissent 
presque seules la dégénérescence. Leur remplacement s'opère 
de proche en proche par suite de la multiplication des cellules 
de régénération qui occupent le fond des cryptes. 

Parmi les nombreux travaux que Borpas a consacrés à l’ana- 
tomie descriptive des Insectes, un certain nombre de Notes 
(1901-1906) se rapportent au tube digestif de quelques Coléo- 
ptères. L'auteur y a envisagé l'appareil digestif des Dyts- 
cides, le gésier des Carabes, l'intestin terminal de quelques 
Silphidæ, le tube digestif de l’Hydrophilus piceus et de 
Hydrous caraboides, enfin celui de l'Anthonome du pommier. 
Ce sont de courtes descriptions anatomiques et histologiques, 
sans aucun lien entre elles, et auxquelles manque toute illus- 
tration. 

Chez les Dytiscides, la longueur de l’intestin est considérable, 
malgré que ce soient des Insectes carnassiers. Le gésier est un 
appareil masticateur supplémentaire, surtout caractérisé à son 
intérieur par huit épaississements chitineux et sétigères, que 
l’auteur désigne sous le nom de dents et de denticules et qui 
atteignent chez l'Acilius leur maximum de complexité. L'in- 
testin moyen comprend deux régions bien distinctes : une anté- 
rieure, large, sacciforme, recouverte de longues papilles glan- 
dulaires, et une postérieure, plus étroite, hérissée de petits 
tubercules courts. L'intestin postérieur est long, très sinueux 
et s'ouvre dans une volumineuse poche ou ampoule rectale, 
vers l'extrémité antérieure de celle-ci chez Agabus, vers son 
milieu chez Dytiscus et Cybister, vers son extrémité terminale 
chez Acilius. Cette ampoule possède une structure particulière, 
elle est tapissée d’une intima chitineuse portant de fines soies 
cornées. Elle a une triple fonction : c’est à la fois un appareil 
hydrostatique, un organe défensif quand l'animal est hors de 
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l’eau, et un réceptacle excrémentitiel dans sa région médiane 
et son extrémité postérieure. | 

Le gésier des Carabes (Carabus auratus, C. nemoralis) pré- 
sente une forme à peu près cylindrique ou légèrement ovoïde. 
Sa face antérieure, à peu près plane, présente en son milieu une 
ouverture en forme de croix de Malte, très caractéristique. La 
lumière de l'organe a la même forme. Aux quatre extrémités des 
bras de la croix existent de petits bourrelets, à pointe dirigée 
intérieurement, que l’auteur nomme denticules. Entre ces der- 
niers se trouvent de larges plaques chitineuses de forme trian- 
gulaire se prolongeant dans l’intérieur du gésier et appelées 
dents. Le bord interne des dents et celui des denticules sont 
garnis de longues soies cornées, à pointe recourbée en arrière. 
La musculature est très puissante. L'’organe fonctionne comme 
filtre et comme appareil masticateur. 

L'appareil digestif des Silphidæ est remarquable par sa lon- 
gueur, ses nombreux replis, par l’atrophie du gésier et surtout 
par la constitution et la structure de l'intestin postérieur. Ce 
qui caractérise ce dernier, c'est la présence de petites émi- 
nences circulaires, très courtes, faisant à peine saillie extérieu- 
rement et ne laissant entre elles que des vides très étroits. Ces 
tubercules correspondent à de petites dépressions de la paroi 
intestinale et, à leur niveau, cette paroi est formée par des 
cellules spéciales, plus hautes, à protoplasme finement strié, 
bordées par une intima chitineuse plus épaisse et légèrement 
denticulée. Ces replis épithéliaux concaves doivent être homo- 
logués aux glandes rectales des autres Insectes, bien que ces 
glandes, dans leur état général, soient, au contraire des bourre- 
lets convexes, proéminents intérieurement. 

Le tube digestif de l'Hydrophilus piceus est remarquable par 
le grand développement de ses parties médiane et postérieure 
et par l'extrême réduction de l'intestin antérieur. Il n’y à pas de 
jabot ; Le gésier est très réduit et son armature est représentée 
par des replis internes, peu accentués, recouverts de lames chi- 
tineuses qui atteignent leur maximum d'épaisseur au sommet 
des replis. La cavité de l'intestin terminal est très irrégulière, 
par suite des nombreux replis qui sillonnent l'organe ; l’épithé- 
lium comprend de hautes cellules, dont le protoplasme est 
fibrillaire du côté interne et granuleux autour du noyau; l’in- 
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tima est irrégulière, denticulée ; la musculature est mince, mais 
dans le rectum, les muscles transversaux forment six ou huit 
assises superposées et constituent un puissant sphincter. 

Chez l'Anthonomus pomorum adulte, l'œsophage est un tube 
à parois minces, dont l'intima chitineuse est hérissée de longues 
soies cornées dirigées en arrière; le gésier, peu développé, est 
un organe cylindrique très musculaire et présentant intérieu- 
rement huit bourrelets longitudinaux sétigères, dus à l’accole- 
ment de deux bandelettes chitineuses. L'intestin moyen est sur- 
tout remarquable en ce que sa seconde portion porte de longs 
diverticules cylindriques, situés, au nombre de deux ou trois, 
de chaque côté de l'organe. L’intestin terminal est cylindrique, 
pourvu de bourrelets musculaires longitudinaux, et se prolonge 
par un rectum tubuleux, plissé dans le sens antéro-postérieur. 

Dans ces dernières années, le Dytique bordé a été l’objet 
d'une série d’études monographiques publiées dans le Zerts- 
chrèft für ivissenschafthiche Zoologie; Rünaus (1911) est l’au- 
teur d’une description détaillée du tube digestif de cette espèce. 
Constatant que l'intestin de cet Insecte carnivore est relative- 
ment très long (trois fois et demie la longueur du corps, c’est- 
à-dire plus long que chez l'herbivore Hydrous piceus), il expli- 
que ce fait par la nécessité où se trouve l'animal, souvent privé 
de proies pendant longtemps, de consommer de grandes quan- 
tités de nourriture lorsqu'il en trouve. Après un exposé minu- 
tieux de la structure compliquée du gésier, l’auteur conclut de 
cette structure même que l'organe doit être considéré comme 
un appareil masticateur (Kaumagen). La plus grande partie de 
l'intestin antérieur (œsophage et jabot) est caractérisée par la 
forte réduction de l’épithélium, formé seulement de quelques 
petites cellules éparses, sous une épaisse imtima. 

L’intestin moyen laisse reconnaitre deux modes de sécrétion : 
l’un consiste en la formation de vacuoles intracellulaires, reje- 
tées à l'extérieur, sans qu'il y ait expulsion du noyau ni des- 
truction de la cellule ; il s’observe exclusivement chez les 
larves du-premier stade ou qui viennent de subir la mue. 

Le second mode, le plus fréquent, seul représenté chez 
l'adulte, consiste en une décapitation des cellules sécrétantes, 
aboutissant à une destruction continuelle et partielle de lépi- 
thélium. Les cryptes de régénération ont une constitution sim- 
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ple, primitive, chez les jeunes larves, et en s’accroissant conti- 
nuellement, arrivent à former chez l'adulte de longs culs-de-sae, 
dont le fond est occupé par le foyer de régénération. 

L'intestin grêle est très long, formé par un épithélium à struc- 
ture fibrillaire, tapissé par une intima lamelleuse (dépourvue de 
couche jaune superficielle), et il joue un rôle absorbant. Enfin 
le cæcum rectal serait un organe compensateur, destiné, en se 
remplissant de liquide, à combler plus ou moins la cavité géné- 
rale ; par là, ce cæcum faciliterait, tout de suite après la mue, 
l'extension de la nouvelle peau larvaire encore molle, et joue- 
rait chez la larve et l'adulte le rôle d’organe statique, en déter-. 
minant des changements de volume de l'abdomen, et par suite 
des variations du poids spécifique de l'animal. 

Dans un court travail, où C. Scazurer (1911) démontre que 
contrairement à l'affirmation de ALex. PETRUNKEvITSCH, il n’y a 
jamais absorption de graisse ni de carmin dans le jabot des 
Insectes, nous trouvons une description morphologique de l’in- 
testin antérieur de Carabus auralus. Quelques dessins nous 
. aident à saisir la disposition des bourrelets musculaires de Ïa 
paroi interne du jabot et celle des saillies, hérissées de soies 
chitineuses, qui composent L’ « estomac masticateur ». 


Descriptions monographiques de L. Durour, de WERTHEIMER, 
de Mincazzini, de Borpas et de Runaius ; études de FRenzez, de 
Bizzozero, de Rencez, de Dgecener, sur la sécrétion cellulaire et 
la régénération épithéliale dans l'intestin moyen ; tels sont les 
travaux, relatifs aux Coléoptères, que nous avons rencontrés 
jusqu'ici. Dans l’un d’entre eux, celui de Mineazzini (1889), nous 
avons trouvé un essai intéressant pour mettre les variations du 
‘canal intestinal en rapport avec le genre de vie et surtout avec 
l'alimentation de l’Insecte. Cette tendance dynamique est beau- 
coup plus accusée dans les recherches de Gorka (1901) : les 
résultats en ont été résumés par l’auteur dans une courte note, 
dont je reproduis ici l'essentiel : 

D’après les caractères de leur tube digestif, ses fonctions phy- 
siologiques et les dimensions relatives de ses parties consti- 
tuantes, Les Coléoptères peuvent être répartis en six types fon- 
damentaux : 

1. Coprophages (Geotrupes stercorarius, Copris, etc.). 
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Tube digestif relativement plus long que chez tous les autres 
Coléoptères : cinq à huit fois la longueur du corps. Très peu 
différencié. L'intestin moyen forme la portion de beaucoup la 
plus longue de tout le tube digestif, il représente en longueur 
80 à 90 0/0 de celui-ci. 

2. Phytophages (Melolontha, Lethrus, etc.). 

Le tube digestif a une longueur qui atteint de 2,7 à 6,7 fois 
la longueur du corps. Par sa structure, il se rapproche beau- 
coup de celui des Coprophages. 

3. Succiphages (Cal/lidium, Clytus, ete.). 

Ce sont les Insectes se nourrissant du suc des plantes. Leur 
intestin, à paroi mince, n'atteint que deux ou trois fois la lon- 
gueur du corps. Les trois portions de l'intestin sont à peu près 
d’égale longueur (ainsi chez Callidium, l'intestin antérieur 
représente 32,6 0/0, l'intestin moyen 34,8 0/0, et l'intestin pos- 
térieur 32,5 0/0 de la longueur totale du tube digestif). La 
constitution est encore très simple. 

4. Saprophages (Oryctes nasicornis). 

Le tube digestif a trois ou quatre fois la longueur du corps. 
Ce qui le caractérise, c'est que la portion postérieure de l’in- 
testin .est de beaucoup la plus longue et représente à elle 
seule plus de la moitié du tube digestif (52 à 68 0/0). 

D. Sarcophages (Carabus, Calosoma, Abax, etc.). 

Ce sont les mangeurs de proie vivante. Le tube digestif a de 
1,7 à 3,2 fois la longueur du corps. Il est très différencié. L’in- 
testin antérieur relativement long présente un jabot etun gésier 
toujours bien développés et dont la présence est caractéristique 
du groupe. L'intestin postérieur se décompose.en un intestin 
grêle et en un rectum également bien différenciés. 

6. Nécrophages (Necrophorus, Necrodes). 

Chez les mangeurs de chair putréfiée, l'intestin a une lon- 
gueur qui le rapproche de celui des végétariens, car il atteint 
de quatre à sept fois la longueur du corps. Il n'y a pas de jabot, 
mais seulement un gésier. L’intestin postérieur est extrêmement 
long, car il représente 64,7 à 76,1 0/0 de tout le tube digestif. 
IL est pourvu d’un cæcum. 

Après avoir établi ces types, Gorka fait remarquer que les 
caractères sur lesquels ils sont fondés ne sont nets que pour des 


Insectes à régime pur. Chez les Coléoptères polyphages, par- 
BounourE 9 
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ticipant à plusieurs régimes, on rencontre ces caractères plus 
ou moins combinés entre eux. 

Telle est, succinctement résumée par son auteur même, la 
classification dynamique proposée par Gorka. Bien qu'elle soit 
présentée sans aucun détail et sans le moindre développement, 
et qu’il soit malaisé, par suite, de la soumettre à une discussion 
appuyée sur les faits, j'aurai à revenir non seulement sur les 
conclusions de (xorka, mais sur le principe même des mesures 
qu'il a effectuées et des rapports qu'il a établis. Cette critique 
viendra naturellement dans le prochain chapitre, où j'exposerai 
mes propres mesures et les résultats auxquels elles m'ont 
conduit. | 

Les diverses recherches que j'ai poursuivies sur le canal 
intestinal des Coléoptères seront réparties de la façon suivante : 

Le chapitre IT traitera des « Variations de longueur du tube 
digestif ». s 

Les trois chapitres suivants (chapitres III, IV et V) seront 
consacrés respectivement à l'étude histologique des trois 
régions intestinales : antérieure, moyenne et postérieure. 

Le chapitre VI réunira sous forme de conclusion synthé- 
tique Les faits acquis au cours des chapitres précédents sur la 
morphologie dynamique du canal intestinal. 


CHAPITRE II 


LES VARIATIONS DE LONGUEUR DU TUBE DIGESTIF 
CHEZ LES COLÉOPTÈRES 


C’est une des notions les plus anciennes et les moins discu- 
tées de l'anatomie comparée qu'il existe une dépendance 
étroite et constante entre la longueur du tube digestif et le 
régime alimentaire de l’animal. L'étude de cette relation chez 
les Vertébrés, et particulièrement chez les Mammifères, parait 
l'avoir établie sous la forme d'une loi certaine et définitive. Les 
observations sur ce sujet sont si nombreuses et Les expériences, 
même, si concluantes, que l’on croit au premier abord pou- 
voir conclure à la généralité de cette loi et à son extension 
possible aux animaux inférieurs. Est-elle applicable aux Insec- 
tes? L’est-elle sans restriction aucune, ou bien au contraire 
sous conditions spéciales? Et si elle l’est, son étude chez les 
Insectes peut-elle nous permettre de saisir quelques-unes des 
raisons profondes qui déterminent cette relation ? 

En 1813, Marcez pe Serres, étudiant le tube digestif chez 
plusieurs Insectes des divers ordres et notamment chez d'assez 
nombreux Coléoptères, est conduit à grouper ces derniers en 
deux grandes séries : d'une part les herbivores, d'autre part les 
carnassiers. Il à en effet préalablement remarqué que « géné- 
ralement, chez les herbivores, les intestins sont plus dévelop- 
pés et plus étendus que chez les espèces qui vivent de proie 
vivante » (p. 66). 

L'observation. de Marcez DE SERRES était évidemment toute 
superficielle et, bien des années après lui, en 1873, Maurice 
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GirarD constatait, au contraire, qu'au sujet de la relation entre 
la longueur de l'intestin et la nature du régime, l'étude des 
Insectes venait « manifester des exceptions nombreuses et nous 
donner une preuve de plus de cette réserve continuelle avec 
laquelle Pesprit humain doit toujours procéder dans les sciences 
d'observation ». Et ïl citait à la suite quelques exceptions pré- 
sentées par les Coléoptères : « Les Carabiques, qui vivent de 
proie vivante, ont un tube digestif et un estomac très courts ; 
mais il en est de même chez les Cerambyx (Longicornes) vivant 
de bois, régime tout opposé; l’estomac redevient très long chez 
les Lamia de la même famille, et se nourrissant pareillement.… 
Les Blaps, les Silphes, qui se nourrissent de charognes et de 
détritus, ont de longs estomacs, faisant dans l'abdomen des cir- 
convolutions remarquables ; chez Les Silphes, le tube digestif 
a quatre fois la longueur du corps ; chez les grands Staphylins, 
nourris de la même manière, il n’a plus que deux fois cette lon- 
gueur, et il est encore plus court chez les Cantharides et les 
Meloe phytophages. Chez les Lamellicornes, il reprend, au 
contraire, des dimensions en rapport avec les aliments végé- 
taux » (p- 16). 

Mais l'exemple le plus souvent observé d'Insectes n'obéis- 
sant pas à la loi reconnue exacte pour les Vertébrés supérieurs 
est celui des Dytiscides. Borpas (1901), Ruxerus (1911) ont noté 
que la longueur de leur tube digestif est considérable, bien 
que ce soient des Insectes carnassiers. Et l'exemple est d’au- 
tant plus frappant que la comparaison s'impose entre les 
grandes espèces de Dytiques, comme Dytiscus marginalis, et le 
grand Hydrophiie, Hydrous piceus, qui est essentiellement 
végétarien à l’état adulte : d’après Ruerus (1911), l'intestin de 
cette dernière espèce est relativement plus court que celui du 
Dytique. | 

Comme on le voit, la loi universellement admise pour le 
tube digestif d'autres animaux parait rencontrer chez les 
Insectes des exceptions si nombreuses que celles-ci nous posent 
un véritable problème. Gork4, dans son essai de morphologie 
comparative et dynamique du tube digestif chez les Coléop- 
tères, l’a-t-11 résolu ? 

Nous avons vu que cet auteur, étudiant les caractères du tube 
digestif des Coléoptères, divise ces Insectes en six groupes 
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d'après leur régime alimentaire. Mais en ce qui concerne la 
relation entre la longueur totale du tube digestif et la longueur 
du corps, il est aisé de se rendre compte, par les rapports que 
nous donne l’auteur, que la classification par lui proposée, n’a 
aucune raison d'être. À part les Coprophages, qui se différen- 
cient nettement de tous les autres par la longueur considérable 
de leur intestin, il n’y a pas de différences bien tranchées entre 
les autres groupes. Des Insectes de régimes aussi peu sembla- 
bles que les Succiphages (lécheurs de sucs végétaux) et les 
Sarcophages ou carnivores, présentent, par rapport à la lon- 
gueur de leur corps, à peu près la même dimension totale d'in- 
 testin. Et il n’y a pas d'écart non plus entre les Phytophages 
où végétariens francs (dont le tube digestif d’ailleurs varie en 
longueur dans des limites très étendues) et les Nécrophages 
ou mangeurs de chair putréfiée. Ces différentes catégories, à 
régime particulier, peuvent bien se caractériser par la différen- 
ciation plus ou moins accusée de telle ou telle partie de leur 
tube digestif (présence ou absence d’un jabot, d'un gésier, plus 
ou moins grande complication de l'intestin postérieur, etc.) ; à 
coup sûr, il ne ressort pas du travail de Gorka qu'elles soient 
caractérisées par la dimension du tube digestif. | 

Devons-nous donc accepter comme démontrée l'absence de 
toute relation dynamique entre le régime alimentaire de l’In- 
secte et la longueur de son intestin ? J'ai pensé qu'il y avait 
lieu de procéder à de nouvelles mesures et, reprenant sur 
d’autres bases l'étude de la question, j'ai cherché à en donner 
une solution nouvelle. 


Tout d’abord il y a lieu de se demander si c’est bien à la 
longueur du corps que doivent être rapportées les dimensions 
intestinales. C’est ce qu'ont fait jusqu'ici tous les auteurs qui 
ont noté la longueur du tube digestif. Mais ce procédé n’est 
pas absolument correct ; il ne le serait que si toutes les espèces 
étudiées avaient une forme générale identique, représentaient 
en un mot des solides semblables. Comme ce n’est point le cas, 
même dans les conditions d’homogénéité réalisées par l’ordre 
des Coléoptères, rapporter à la longueur du corps L la lon- 
gueur du tube digestif /, cela revient à ne point tenir compte 
des différences de forme des Insectes étudiés, et les rapports 
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qu'on obtient ainsi ne sont pas absolument comparables, puis- 


ARTE 2 SENTE + : 
ue dans chacun d’eux -— intervient un élément L'qui ne varie 
R 


pas proportionnellement à la taille de l’Insecte, à cause des 
différences de forme qui séparent les espèces. 

À mon sens, la longueur du corps, liée pour chaque Insecte 
à une forme spécifique particulière, n’a rien à faire dans le pro- 
blème. C'est bien plutôt au poids de l'animal, à la masse des 
tissus à nourrir, quil y a lieu de rapporter les dimensions intes- 
tinales ; la masse, en effet, exprime correctement la taille de 
l’animal, indépendamment de toute question de forme ; et ce 
procédé offre en outre cet avantage pratique que le poids peut 
toujours se mesurer avec une précision bien plus grande que la 
longueur du corps. Evidemment nous ne prendrons pas le poids 
lui-même, auquel il serait mathématiquement incorrect de rap- 
porter une longueur. Pour avoir un élément comparable à une 
longueur, nous prendrons la racine cubique du poids, en suppo- 
sant même densité à tous les Insectes étudiés ; et, divisant par 
cette racine cubique la dimension intestinale, nous obtiendrons 


\ l $ À 
un rapport numérique 3— , toujours comparable entre espèces 
+P J I 


de formes différentes. 

À ce procédé on pourra objecter que si les rapports qu'il 
nous permet d'établir ne se trouvent plus faussés par suite des 
différences de forme des animaux considérés, ils le sont cette 
fois par suite des différences de densité qui peuvent exister 
entre ces animaux. Nous ne possédons pas de données sur le 
poids spécifique des Coléoptères ; mais il est permis de penser 
qu'il ne peut exister que des différences minimes de densité 
entre [Insectes constitués des mêmes tissus et des mêmes 
humeurs (abstraction faite, bien entendu, de la quantité d'air 
plus ou moins grande contenue dans l'appareil trachéen et qui, 
évidemment, ne doit pas intervenir ici). Je reste donc persuadé 


que l'emploi du PROS, 35 est meilleur et plus légitime que 


4 
celui du rapport : 


Il ne me reste plus qu'à indiquer comment furent faites les 
mesures qui me conduisirent à établir pour chaque espèce le 


a 
rapport 3 5 
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Les Insectes, la plupart du temps, ont été disséqués à l’état 
frais. Lorsqu'il ne m'était pas possible de les conserver vivants 
jusqu'au moment où je pourrais les soumettre à mon scalpel, 
ils étaient plongés dans une solution formolée très étendue, où 
ils ne restaient qu'un temps assez court, trois ou quatre jours 
au maximum, de telle sorte que l'intestin ne subit aucune 
action durcissante, ni aucun ratatinement de la part du liquide 
conservateur. 

Disséqué sous la loupe binoculaire, le tube digestif était 
déroulé complètement dans l’eau ; le plus grand soin était pris 
pour ne lui faire éprouver aucune traction, mais lui laisser 
prendre de lui-même ses dimensions naturelles. A l’aide d’un 
quadrillage oculaire placé dans la loupe, sa longueur était 
mesurée avec précision. 

Pour chaque individu une fiche était établie, indiquant son 
poids P mesuré avant la dissection, la longueur de l'intestin 
antérieur, celle de l'intestin moyen, celle de l'intestin postérieur 
et enfin la longueur totale du tube digestif. Les valeurs 
moyennes pour l'espèce ont été calculées à l’aide d’un nombre 
d'individus variant de 5 à 10. Ce chiffre est évidemment trop 
faible pour permettre de faire une étude des variations indivi- 
duelles ; et c’est seulement à titre d'exemple, pris au hasard 
parmi mes mesures, que je donne ci-dessous les chiffres recueil- 
lis pour Dytiscus marginalis : 


Intestin | Intestin | Intestin | Long. 
ant. | moyen |, post. totale 


1er individu , 
2e 

3e 

4e 
5e 
6e 
72 


Ayant établi à l’aide de ces chiffres pour l'espèce correspon- 


LEURS 
dante la valeur du rapport va qui exprime la longueur rela- 
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tive du tube digestif dans cette espèce, comparons entre eux 
les divers Coléoptères soumis à différents régimes alimen- 
taires. 


Reprenant un procédé de représentation, que nous avons 
déjà utilisé dans l'étude des variations du coefficient de chitine, 


3 e 2 = 


Elater sanguinolentus...... 
Leistus spinibarbis......... > 
Aphodius fimetarius........ 
Coccinella septempunctata.. 
Donacia clavipes........... 
Hylobius abietis............ 
Telephorus rusticus..... ... 
BUTPUSNDILU IAE EI e RIT 
Melanotus punctolineatus... 
Ontophagus fracticornis... 
Cicindela campestris....... 
ASTUDIOT LISE ARE ER RC TE 
Otiorynchus Liqustici...... 
Trichius fasciatus. ....... 
Aphodius fossor............ 
Melasoma populi........... 
Silpha obscura..... ....... 
Dorcadion fuliginator....… . 
Feronia madida............ 
Timarcha coriaria.......... 
OCypus TO lenS een Res 
Hydrophilus caraboides..... 
Dorcus parallelipipedus..... 
Cetoniaaurata. JM. 
Geotrupes hypacrita........ 
Blaps mucronata.... .,... À 
Trypocopris vernalis........ 
Timarcha tenebricosa.. .. . 
MPLOP UI0laCEUS ANNE 
Geotrupes mutalor.…......... 
Carabus auratus.. ......... 
Geotrupes stercorarius...... 
Melolontha vulgaris.......…. 
Dytiscus punctulatus ...... 
Dytiscus marginalis........ 
Cybister lateralimarginalis. 
LacnRusICERDHSS LEP T 
Dytiseus dimidiatus........ 
Oryctes nasicornis.......... 
Hydroustpiceus +. 22750008 


Fig. 10. — Variations de longueur totale du tube digestif, 
les espèces étant rangées dans l’ordre des poids croissants, 
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classons Les espèces dans l’ordre croissant des poids P ; puis, 
prenant un système d'axes rectangulaires, représentons ces 


espèces en abscisses par des points équidistants et à chaque 
1 
point élevons une ordonnée proportionnelle à la valeur 3;; 
pour l'espèce considérée, L étant la longueur totale de l'intes- 
tin. Joignons l’un à l’autre les sommets de toutes Les ordonnées : 
O 


la ligne brisée ainsi obtenue (fig. 10) représente en quelque 
L 
sorte les variations du GRECE ; examinons si la position 


plus ou moins élevée occupée par les espèces sur ce graphique 
correspond à leur régime alimentaire. 


Nous nous rendons immédiatement compte que des espèces 
à régime identique (par exemple : Telephorus rusticus, Carabus 
auratus, Dytiscus dimidiatus) occupent sur la ligne LL des 
niveaux très différents, tandis que nous voyons voisiner des 
Coléoptères d'alimentation très diverse, tels que Cicindela cam- 
pestris et Trichius fasciatus. Seuls paraissent se mettre ici à 
l'écart les Coléoptères xylophages : Dorcus parallelipipedus, 
Lucanus cervus, Oryctes nasicornis, caractérisés par la très 
grande brièveté relative de leur tube digestif. Mais en général 
on ne constate aucune relation entre le mode d'alimentation 
et la longueur relative de l'intestin ; nous retrouvons ici le fait 
qui ressortait déjà de quelques observations des auteurs précé- 
demment cités, à savoir qu'une telle relation n'existe pas, 
quand on considère les dimensions du tube intestinal tout 
entier. 

Lorsqu'une loi naturelle, solidement établie pour un groupe 
étendu de cas déterminés, parait se trouver en défaut pour 
d'autres cas analogues, il arrive souvent que ce qui est fautif, 
ce n’est pas la Loi elle-même, mais application qu'on veut en 
faire. Le fait que la longueur du tube digestif fout entier n’est 
point en rapport avec la nature de l'alimentation nous conduit 
à nous demander si le régime n'intervient point ici pour 
déterminer la longueur d'une partie seulement du canal intes- 
tinal. 

Or, il est impossible de n'être point frappé des différences de 
fonction et de constitution qui, chez l'Insecte, mettent l'intestin 


. 
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moyen à part des segments antérieur et postérieur du tube 
digestif. Tandis que ces derniers, intérieurement revêtus d’une 
intima chitineuse ininterrompue et parfois fort épaisse, se mon- 
trent comme de simples tubes de passage, parfois dilatés en 
pochesouréservoirs, pour lesalimentsoules excréments, l'intestin 
moyen, seule région sécrétrice, et peut-être la plus importante 
pour l’absorption, continuellement en voie d'usure et de régé- 
nération, apparaît comme la portion active par excellence de 
l'intestin, celle qui accomplit Le travail digestif essentiel, celle 
qui subit l'influence de l'aliment, réagit sur lui et le transforme. 
Je me propose de montrer, dans la troisième partie de ce 
mémoire, quel est, en ce qui concerne ses sécrétions diastasi- 
ques, le pouvoir d'adaptation de l'intestin moyen chez les 
Coléoptères. Il s’agit d'examiner maintenant s'il ne réagit point 
aussi au régime, indépendamment des intestins antérieur et 
postérieur, par certains caractères morphologiques, en particu- 
lier par sa longueur. 

Etablissons donc, à l’aide des mesures effectuées sur l'intestin 


L ; } 
moyen, le rapport; , et voyons s’il nous est possible de 


vP 
classer nos Coléoptères en séries distinctes, différant par la 
valeur plus ou moins élevée de ce rapport. Nous découvrons 
que toutes les espèces carnivores forment un premier groupe 
très homogène, dont les différents types, rangés dans l’ordre 


; Lm ; 
croissant des rapports TT nous fournissent la courbe CC de la 


figure 11. Tous les autres Coléoptères, participant à divers 
régimes végétariens ou au régime coprophage, rangés de la 
même façon, s'étagent suivant la courbe VV, nettement super- 
posée à la précédente. Nous retrouvons ici l’infériorité habi- 
tuelle des carnivores par rapport aux végétariens. La relation 
dynamique entre la nature du régime et la longueur relative de 
l'intestin se vérifie donc chez les Coléoptères, à condition de 
rechercher cette relation dans l'étude du seul intestin moyen. 

Cependant le graphique de la figure 11 appelle un examen 
plus approfondi. On remarquera que les Coléoptères rangés le 
long de la courbe VV ne forment pas un groupe très homo- 
gène. En ce qui concerne l'alimentation de ces Insectes, aussi 
bien que la longueur relative de leur instestin moyen, on pour- 
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rait y établir des subdivisions, en séparer par exemple les 
types xylophages, Lucanus cervus, Oryctes nasicornis, Dorcus 
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Fig. 11. — Variations de longueur de l’intestin moyen suivant les deux 
régimes carnivore et végétarien . 

La courbe supérieure se rapporte aux espèces végétariennes, l’inférieure 
aux espèces carnivores ; les numéros correspondent à ceux de la liste des 
espèces donnée à l appendice 


parallelipipedus, les Elaterides, placés tout à fait à la base, au 
même niveau général que les carnivores, et mettre égale- 
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ment à part les Bousiers, qui forment tous le sommet de la 
courbe VV, avec une longueur relative considérable d'intes- 
tin moyen. 

Ces particularités, et notamment la position très élevée des 
espèces coprophages, nous conduisent à une hypothèse vrai- 
semblable sur la façon dont agit le régime alimentaire pour 
déterminer la longueur de l'intestin. À mon sens, la nature des 
aliments intervient moins ici que leur masse, que le volume 
consommé. Si le Lucane, le Dorcus, le Rhinoceros sont à la 
base même de la courbe des végétariens, cela tient, non à ce 
qu'ils sont xylophages (ils ne le sont réellement qu'à l'état lar- 
vaire), mais au fait qu'ils ne se nourrissent pour ainsi dire 
plus du tout, une fois arrivés à l’état adulte. Le Hanneton a 
l'intestin incomparablement plus long, toutes proportions gar- 
dées, que la Cétoine, parce qu'il dévore sans arrêt, tout le long 
de sa vie adulte, des tissus végétaux cellulosiques, tandis que 
la Cétoine vit sur les fleurs et se nourrit pour une grande part 
de sucs et de matières sucrées. Enfin les Bousiers sont bien 
connus par la voracité avec laquelle ils consomment leurs 
aliments habituels. « Ils sont tous gloutons insatiables, raconte 
Fagre, leur pittoresque historien ; il faut à tous de volumi- 
neuses victuailles, que ne feraient pas soupconner les modestes 
dimensions du consommateur. Le Copris espagnol, gros comme 
une forte noisette, amasse sous terre, pour un seul repas, un 
pâté du volume du poing. En une seule séance de réfection, 
en une douzaine d'heures, le Scarabée digère à peu près son 
volume de nourriture » (1). Cela seul suffit à nous rendre 
compte de leur position élevée sur le graphique de la figure 11. 

Ainsi, c’est surtout avec la plus ou moins grande fonction- 
nalité de l'intestin que se trouve en rapport la longueur de 
ce dernier ; c'est parce que les Insectes végétariens consom- 
ment de grandes quantités d'aliments cellulosiques, entrainant 
une volumineuse proportion de déchets, qu'ils ônt un intestin 
relativement plus long que les carnivores. C'est à la masse 
‘réduite et à la facile digestibilité des tissus de leurs proies, que 
les carnivores doivent la brièveté relative de leur intestin. 

C’est à une explication analogue qu'ont généralement recours 


(1) Fasre : Souvenirs entomologiques, 5e série, p. 17etp 29. 
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ceux qui, ayant constaté chez les animaux supérieurs la rela- 
tion entre la longueur de l'intestin et la nature du régime, répu- 
gnent à entendre cette loi dans un sens finaliste. Mais, pour 
les animaux supérieurs, l'explication invoquée reste purement 
hypothétique ; ici, nous avons pu reconnaitre clairement sa jus- 
tesse, parce que les différents Insectes une fois arrivés à l’état 
d'imago, présentent une grande diversité d'alimentation, sous 
le rapport de la masse, du volume et de la digestibilité des ali- 
ments ingérés : les Lucanides, par exemple, quoique végéta- 
riens n’ont qu'un intestin moyen relativement très court, parce 
qu'à l’état adulte ils ne se nourrissent plus, ou se contentent de 
lécher quelques sucs végétaux ; les Bousiers, au contraire, bien 
qu'ayant un régime qui participe assez largement à l’alimenta- 
tion carnivore, ont un intestin moyen extraordinairement long, 
parce que le travail digestif, en raison de la quantité d'aliments 
ingérés et de la nature de ces aliments, atteint chez eux à une 
excessive activité. 

Il y a lieu de se demander si les régions antérieure et posté- 
rieure du tube digestif ne subissent pas aussi chez les divers 
Coléoptères des modifications en rapport avec le régime. Les 
mesures que j'ai effectuées sur ces deux portions du canal ali- 
mentaire nous permettent de nous rendre compte que leur lon- 
gueur varie suivant une loi très irrégulière. Ce sont précisé- 
ment ces irrégularités qui, dans les mesures portant sur la 
totalité du tube digestif, masquent la loi de variation de l'intestin 
moyen. Nous ne rencontrons plus ici que des dispositions par- 
ticulières, représentant des adaptations spéciales à tel ou tel 
mode d'alimentation ou de digestion : par exemple, le long 
jabot qui existe dans les deux plus grandes familles de carni- 
vores, les Carabides et les Dytiscides, et dans lequel s'accumu- 
lent les aliments pour y subir l'action dissolvante des sues 
digestifs provenant de l'intestin moyen. Comme ces variations 
ne sont point susceptibles de rentrer dans le cadre d'une toi 
générale, je n’y insisterai pas davantage ict, me réservant d'y 
revenir en détail dans les chapitres suivants, à propos de l'étude 
spéciale consacrée à chaque région intestinale. 

Ce qui reste acquis, c'est qu'en dépit de l'opinion, insuffisam- 
ment approfondie, des anciens auteurs, il existe chez l'Insecte 
une liaison entre la longueur de l'intestin et le mode d’alimen- 
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tation ; mais cette liaison n'apparaît qne si l’on fait abstraction 
des intestins antérieur et postérieur ; elle existe seulement 
pour l'intestin moyen, région digestive par excellence du canal 


alimentaire. 


CHAPITRE III 


L'INTESTIN ANTÉRIEUR 


Par son origine embryologique, l'intestin antérieur n’est typi- 
quement qu'une invagination tubulaire de l’ectoderme, ame- 
nant les matériaux alimentaires jusqu’à l'entrée de l'intestin 
moyen. On le rencontre sous cette forme typique schématique, 
dans certaines familles de Coléoptères. On le voit, ailleurs, se 
compliquer par différenciation de régions distinctes, douées de 
fonctions spéciales et que l’on décrit sous les noms d’œso- 
phage, de jabot et de gésier. Sa longueur varie assez réguliè- 
rement dans le même sens que sa plus ou moins grande diffé- 
renciation ; de telle sorte que le degré jusqu'où cette dernière 
est poussée se trouve assez bien exprimé par le chiffre qui 
mesure la dimension relative de l'intestin antérieur. 

Si, comme nous l'avons fait précédemment, nous rapportons 
la longueur de l'intestin antérieur à la racine cubique du poids 
du corps, nous obtenons une série de coefficients, comparables 
d’une espèce à l’autre : il est intéressant d’en citer ici quelques- 
uns, se rapportant aux espèces typiques des plus grandes 
familles : 


Coccinella septempunctata . . . . . 0,80 
Du USE NE AN ENT. "360 
DCHBUS GERS ELU NS PARU") SC t2 80 
CARvEVORS OUT dOUS aUrALUS 5:47.) UE, 9,13 
Cicindela.campestris,. ee 1211. 3,64 
Ditecasdimidiatus":) "JM LS 2, 4,00 


Davos marais," Sal EE. 4,10 


Fig. 14: Fig. 15. 

Tubes digestifs de divers Coléoptères ; Fig. 12, Cicindela campestris, 

Gr. 5,3 ; Fig. 13, Silpha obscura, Gr. 5,3 ; Fig. 14, Melolontha vulgaris, 
Gr. 2,5 ; Fig. 15, Dorcus parallelipipedus, Gr. 5,5. 
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Melanotus punctolineatus. 


Geotrupes stercorartus 
Hydrous piceus. . 

Geotrupes mutator . 

Timarcha coriaria. . 
Melolontha vulgaris . 
Blaps mucronata . . 
Dorcadion fuliginator. 
Otiorynchus Liqusticr. 
Hylobius abietis. . . 


HERBIVORES 


La comparaison des deux groupes montre bien vite 


145 


. 0,66 
0,71 
0,79 

+1: 0,90 
0,89 

A0 1,20 

458 120 

LOS A 
2, TI 


Wat 00 
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testin antérieur est généralement beaucoup plus long chez Les 


Fig. 16. — Tube digestif 
de Blaps mucronata, gr. 3,3/1. 


Fig. 17.— Tube digestif 
d’Aylobius abietis, gr. 5,3/1. 


carnivores que chez les herbivores. Cette plus grande longueur 
va de pair avec une différenciation plus accusée ; c’est en effet 
dans les deux grandes familles des Carabides et des Dytiscides 
que l’on constate La division la plus parfaite en régions histolo- 
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giquement et fonctionnellement distinctes ; elles assurent chez 
ces Insectes un mode de digestion tout spécial, puisque la solu- 
bilisation des aliments a lieu chez eux, non pas dans l'intestin 
moyen sécréteur des sucs, mais dans l'intestin antérieur, véri- 
table réservoir à digestion. Chez les Staphylins et les Silphes 
où le travail digestif est certainement facilité par l’état de 
décomposition d’une 
nourriture souvent en 
partie putréfiée, les 
dispositions de l'appa- 
reil sont plus simples 
et l'intestin antérieur 
reprend son rôle de 
simple tube vecteur. 

Chez les types her- 
bivores, il est le plus 
souvent très simple et 
très court. Mais si l’on 
veut comparer entre 
eux tous les Coléoptè- 
res, eu égard à la lon- 

Fig. 18. — Tube digestif de 7imarcha aus eh, se degré de 

coriaria. Gr. 5,3/1. différenciation de leur 
intestin antérieur, on 
ne peut pas, à mon sens, les classer sur une seule échelle 
continue dont les types végétariens formeraient la base et les 
carnivores le sommet ; il faut les considérer comme se ran- 
geant en deux séries distinctes, dans chacune desquelles on 
trouve réalisée la différenciation de l'intestin antérieur en por- 
tions distinctes. Poussée moins loin, sans doute, que chez les 
Carabides et les Dytiscides, cette différenciation, parmi les her- 
bivores, s’observe chez les Charançons qui sont pourvus d’un 
œsophage tubulaire, d'un jabot dilaté et d'un gésier bien 
constitué. 

Dans chacune de ces deux séries, nous étudierons plusieurs 
types qui nous permettront de prendre une idée suffisante de 
la structure histologique générale de l'intestin antérieur et des 
variations de cette structure chez les Coléoptères. Auparavant 
nous décrirons la constitution du pharynx qui se présente 
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chez tous les Coléoptères avec des caractères à peu près iden- 
tiques. 


Pharynx. — On désigne sous le nom de pharynx la région 
initiale de l'æsophage, celle qui fait suite immédiatement à la 
cavité buccale et qui tire ses caractères un peu spéciaux du fait 
des attaches musculaires qui l’unissent aux parois de la capsule 
céphalique. 


—— 
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Fig. 19. — Coupe transversale du pharynx d’Acilius sulcatus : ch — in- 
tima chitineuse ; ep — épithélium ; ma — couche musculaire annulaire : 
ml = muscle longitudinal du pharynx; md = muscles dilatateurs du 
pharynx ; ns — nerf sympathique. Gr. 116/1. 


La structure, très constante, peut être étudiée sur une coupe 
transversale du pharynx d’Acilius sulcatus (fig. 19), Ce qui 
caractérise immédiatement cette région de l'intestin antérieur, 
c'est que la lumière en est fortement aplatie dans Le sens dorso- 
ventral, la paroi supérieure se trouvant déprimée par un volu- 
mineux faisceau musculaire longitudinal (ml). 

La paroi de l'organe est tapissée intérieurement par une intima 
chitineuse qui atteint ici, chez Acilius, une épaisseur relative- 
ment grande (12 b:); au-dessous d’elle l’épithélium est très réduit 
et presque uniquement reconnaissable aux petits noyaux logés 
dans les fins replis de la chitine. ‘ 

Dans tout l’intestin antérieur, nous trouverons la tunique mus- 
culaire composée de deux couches : l’une interne, longitudi- 
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nale, souvent discontinue ; l’autre externe, à disposition annu- 
laire. Ici, la couche interne n’est représentée que par un épais 
faisceau dorsal, très constant, de fibres longitudinales, lequel 
a été décrit sous le nom de muscle longitudinal du pharynæ (ml). 
La tunique musculaire annulaire, formée de deux ou trois fibres, 
enveloppe tout l'organe ; elle est transpercée par les fibres des 
muscles dilatateurs du pharynx (md), qui, fixés d’une part sur la 
paroi épithélio-chitineuse du pharynx, vont s'insérer d’autre part 
sur celle de la capsule céphalique. 


Intestin antérieur de Carabus auratus. — Chez les Cicindé- 
lides, les Carabides et les Dytiscides, l'intestin antérieur se 
présente avec un haut degré de différenciation, et une longueur 
relative considérable. Maintes fois décrit depuis Ramooar (1811) 
chez les Dytiscides, dont les grandes espèces ont le plus fré- 
quemment servi d'objet d'étude aux anatomistes, il offre dans 
les trois familles même forme générale, même division en trois 
portions caractéristiques, æsophage, jabot et gésier. Son aspect 
et sa longueur varient beaucoup suivant l'état de réplétion ou 
de vacuité du jabot, qui constitue à lui tout seul la majeure par- 
tie de l'intestin antérieur. Ce jabot n'est qu’un élargissement de 
l’æsophage, et l’on passe progressivement de celui-ci à celui-là. 
Il à la forme d’un sac conique, à base située en arrière, à parois 
très plissées sur elles-mêmes et d'aspect gaufré quand l’ani- 
mal est à jeun. Après les repas, au contraire, le sac est forte- 
ment distendu, occupe un volume considérable et se prolonge 
loin dans l'abdomen : mais il montre alors en son milieu une 
constriction transversale (« Kropftaille ») comme s'il était, à ce 
niveau, serré par un lien. 

La base du jabot est en quelque sorte excavée, pour recevoir 
et loger le gésier ; autrement dit la paroi du jabot se prolonge 
en un repli annulaire tout au pourtour du gésier, de telle sorte 
que celui-ci parait enchâssé par sa partie supérieure dans la 
base du jabot. Globuleux et musculaire, le gésier est en outre 
entouré sur le reste de sa surface par du tissu adipeux. Un 
court canal, assez grêle, le réunit à l'intestin moyen. 

Pour étudier la structure histologique de ces différentes 
régions, nous nous adresserons à une espèce choisie de préfé- 
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rence parmi les Carabides, Carabus auratus, les Dytiscides ayant 
été déjà l’objet de nombreuses descriptions. 

L'œsophage et le jabot du Carabe présentent des caractères 
de structure identiques, qu'il nous suffira d'étudier sur une por- 
tion d'une coupe transversale du jabot (fig. 20). On y voit, de 
dedans en dehors : 1° l’intima chitineuse : 20 l’épithélium ; 
3° des faisceaux musculaires longitudinaux ; 4° une ceinture 
musculaire annulaire. 


Fig. 20. — Portion d’une coupe transversale de la paroi du jabot chez 
Carabus auratus : ch — intima chitineuse ; ep— épithélium ; ml — fais- 
ceaux musculaires longitudinaux ; mal—{couche musculaire annulaire. 


Gr. 280/1. 


L'intima est peu épaisse (3 u); on y peut distinguer deux 
couches, l’une superficielle ‘et de couleur naturelle jaunâtre, 
l’autre profonde, incolore et se teignant légèrement en violet 
par l’hémalun. 
 L’épithélium est formé de petites cellules à peu près cubiques, 
bautes de 8 pu, à protoplasme clair, peu colorable. La surface 
épithéliale, appliquée contre la chitine, ne forme pas une ligne 
droite, chaque cellule proéminant un peu dans l’intima, de 
telle sorte que celle-ci paraît mouler la surface des cellules. 
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Il existe six faisceaux musculaires longitudinaux ("/) occupant 
autant de replis formés par l’épithélium. On se rend compte sur 
les coupes que ces six faisceaux, ainsi que les replis qui les 
renferment, ne sont pas égaux en volume : du côté dorsal ils 
sont plus grêles : — plus gros et plus saillants, au contraire, du 
côté ventral. Au centre de chaque faisceau musculaire, courent, 
dans le même sens que les fibres, une ou deux trachées assez 
grosses. 

La ceinture musculaire annulaire enveloppe tout l'organe, 
sans pénétrer dans les replis épithéliaux ; elle est formée de une 


à trois fibres, et son épaisseur moyenne est de 20 y. 
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Fig. 21. — Gésier de Carabus auratus ouvert et étalé pour montrer la 
constitution interne ; J — jabot ; G = gésier; Im— intestin moyen ; 


b — bourrelet musculaïre ; € = carène chitineuse. Gr. 20/1. 


Nous allons retrouver dans la structure du gésier, les quatre 
couches essentielles que nous venons de décrire dans le jabot. 
Mais nous devons d’abord étudier sa constitution morphologique 
sur l'organe ouvert et étalé (fig. 21). 
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Ce qui frappe avant tout, lorsqu'on examine le gésier du 
Carabe par sa face interne, c’est la présence de quatre gros 
bourrelets (b), fortement saillants et qui, on le comprend, doi- 
vent réduire considérablement la lumière de l'organe. La face 
supérieure de chacun de ces bourrelets, celle qui regarde vers 
la cavité du jabot, est triangulaire, un peu excavée et inclinée 
vers le centre du gésier. Le corps du bourrelet est régulière- 
ment arrondi, fortement saillant dans sa partie moyenne, plus 
réduit et de moins en moins proéminent dans sa partie inférieure. 

Alternant avec ces quatre bourrelets et s’élevant au fond de 
leurs intervalles, quatre carènes chitineuses allongées (c) 
contribuent aussi à réduire la lumière de l'organe. La surface 
des bourrelets arrondis et celle des carènes chitineuses sont 
! hérissées de soies chitineuses jaunâtres, toutes dirigées la pointe 
en arrière et qui forment à la paroi interne un revêtement bru- 
nâtre, d'aspect soyeux, tout à fait caractéristique. 

Inférieurement le gésier se continue par une région d'aspect 
lisse qui constitue l'extrême limite de l'intestin antérieur et se 
prolonge même très légèrement sous forme de valvule dans 
l'intestin moyen. 

Pratiquons maintenant, au niveau de la région moyenne du 
gésier, une coupe transversale. La figure 22 représente une 
telle coupe ; on peut voir que, dirigée un peu obliquement, elle 
rencontre sur l’un des côtés, le repli postérieur annulaire de la 
paroi du Jabot (J.). 

Nous y retrouvons les quatre bourrelets saillants sous forme 
de massues globuleuses, étroitement pédiculées, ainsi que les 
quatre carènes chitineuses, qui ont ici l'aspect de larges dents 
triangulaires. Ces dents représentent de simples épaississe- 
ments locaux de l’intima chitimneuse qui tapisse toute la lumière 
intestinale. ; 

Absolument homogène sur toute la surface interne du gésier, 
faiblement colorable par l’hémalun, le vert lumière, l'intima 
ne présente suivant les endroits que des différences d’épais- 
_seur : sur les bourrelets saillants, dont la masse interne est 
constituée par un épais faisceau de fibres musculaires longitu- 
dinales, elle présente une épaisseur régulière relativement 
faible (20 uw); à la base des mêmes bourrelets, au niveau de 
leur pédicule grêle, elle n’a plus que 6 u; par contre, dans les 
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intervalles compris entre Les bourrelets, là où elle forme une 
large carène, visible sur la coupe sous forme d'une grosse dent 
triangulaire, son épaisseur maxima, mesurée au niveau de la 
pointe de la dent, atteint 245 u On conçoit qu'une pareille 
masse de chitine, quelle que soit l’élasticité qu’on suppose 
à cette substance, offre une grande résistance aux déformations 
musculaires de la paroi ; aussi les quatre zones occupées par les 
carènes chitineuses représentent des parties rigides, intercalées 
entre les zones essentiellement mobiles et déformables que 
représentent les bourrelets musculaires. À 


Far 


(17 
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Fig. 22. — Coupe transversale du gésier de Carabus auratus : ch = in- 
tima chitineuse ; ep — épithélium (représenté par un simple trait noir) ; 
ml — faisceaux musculaires longitudinaux ; ma — couche musculaire 
annulaire ; #r = trachées ; J— prolongement du jabot. Gr. 56/1. 


Sur toute la surface de l'intima sont implantées des soies 
chitineuses, de couleur jaunâtre, dont on voit très bien, sur les 
coupes, la racine d'implantation, s’enfonçant dans l’intima 
jusqu’à une petite distance de la surface. 

L'épithélium, situé au-dessous de l’intima chitineuse, se pré- 
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sente partout avec les mêmes caractères. Il est formé de petites 
cellules, rappelant assez celles du jabot, peu colorables, avec 
un petit noyau ovale. Sa hauteur n'est que de 10 & en 
moyenne (1). 

La masse principale des quatre bourrelets est formée par un 
épais faisceau de fibres musculaires longitudinales. On y 
découvre plusieurs fines trachéoles et généralement un petit 
tronc trachéen principal, situé à quelque distance de la base 
du massif. Au niveau de leur partie la plus saillante, les bour- 
relets sont portés par un mince pédicule dans lequel les deux 
parois épithéliales, doublées par l’intima, sont au contact l’une 
de l’autre : de la sorte, Le faisceau musculaire longitudinal est 
complètement séparé de la ceinture de fibres annulaires qui 
entoure tout le gésier. Mais lorsqu'on se rapproche de l’intes- 
tin moyen et que la saillie des bourrelets s’abaisse, leur base 
_s’élargit, les deux parois épithéliales formant le pédicule s’écar- 
tent de plus en plus largement l’une de l’autre, et les muscles 
longitudinaux arrivent au contact des muscles annulaires. Ils 
ne représentent d'ailleurs pas autre chose que la couche 
typique de fibres longitudinales propre à l'intestin antérieur, 
laquelle s’est fragmentée ici en muscles bien distincts localisés 
dans les seules zones de la paroi qu’un épais dépôt de chitine 
ne rendait pas impropres à toute déformation. 

Les fibres musculaires annulaires forment une ceinture puis- 
sante, atteignant 140 & d'épaisseur ; extérieurement à elle, La 
coupe rencontre des troncs trachéens et des lambeaux de tissu 
adipeux. 

Le passage du gésier à l'intestin moyen se fait par une 
région très modifiée, tubulaire, étroite, à surface interne lisse. 
Elle est caractérisée par un épithélium élevé, entourant une 
lumière étroite, et formé de cellules cylindriques très grêles, 
hautes de 55 u. L'intima est très mince (3,5 x). Il existe une 
couche continue de fibres musculaires longitudinales, et une 
couche de fibres annulaires un peu plus forte que la précé- 
dente. La paroi ainsi constituée s'enfonce un peu à l'inté- 
rieur de l'intestin moyen, formant comme une sorte de valvule 
à lumière étroite. 

(1) En raison de cette faible hauteur, il a été représenté sur la figure 22 
par un simple trait noir. 
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Intestin antérieur d'Ocypus olens. — L'œæsophage et le jabot 
présentent chez Ocypus olens une paroi d’une extrême minceur 
et d'une très grande simplicité. Elle n’est formée que de trois 
couches dont l'épaisseur totale acteint seulement 7 à 84. : 

Revêtu d'un mince liseré chitineux, l’épithélium apparait 
sous forme d’une couche protoplasmique dans laquelle on ne 
distingue pas de limites cellulaires et où l’on aperçoit de 
distance en distance des noyaux ovales, couchés parallèlement 
à la surface de la paroi. La tunique musculaire n’est représen- 


tée que par une seule fibre annulaire. 


Fig. 23. — Coupe transversale du gésier d’'Ocypus olenst ch = intima 
chitineuse ; ep —épithélium ; ml=— faisceaux musculaires longitudinaux ; 
ma = couché musculaire annulaire. Gr. 86/7. 


Lorsqu'on suit une série de coupes transversales du jabot 
vers le point de passage au gésier, on voit apparaître plusieurs 
modifications structurales qui aboutissent à la constitution de 
ce dernier. Tandis que chez les Carabides et les Dytiscides, 
le gésier est caractérisé à la fois par le développement des 
bourrelets musculaires longitudinaux et par l'épaisseur de 
l’appareil chitineux, chez l’Ocypus, l'intima chitineuse reste 
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partout relativement mince et ce sont les muscles longitudi- 
naux qui donnent surtout à l'organe ses caractères particu- 
liers (fig. 23). 

Il existe huit grandes saillies musculaires proéminant dans la 
lumière de l'intestin. Elles sont de deux sortes qui alternent 
régulièrement ; les unes ont une forme générale triangulaire, 
avec un sommet s’avançant dans la lumière ; les autres ont une 
surface plane généralement déprimée au milieu. Désignons- 
les, pour la commodité du langage, les premières sous le nom 
de saillies de premier ordre, les autres sous le nom de saillies 
de deuxième ordre. 

Les unes et les autres portent à leur surface de longues soies 
cornées jaunâtres dirigées vers l'arrière et qu’une coupe trans- 
versale rencontre obliquement pour la plupart. Elles sont 
implantées sur la chitine, sauf au niveau du milieu des sail- 
lies où elles manquent. Celles qui sont portées sur chaque 
saillie de second ordre forment deux touffes isolées l’une de 
l'autre ; celles qui sont portées sur les saïllies de premier 
ordre forment deux faisceaux beaucoup plus longs qui se rejoi- 
gnent par leur sommet dans la lumière intestimale. 

L'épaisseur de la chitine varie entre 3 et 8 u. Elle présente 
deux couches superposées, dont la plus superficielle se colore 
en noir intense par l'hématoxyline. L'épithélium est très bas et 
rappelle beaucoup celui du jabot. 

Les massifs de fibres musculaires longitudinales qui remplis- 
sent les bourrelets saillants de la paroi se laissent décomposer 
en deux parties distinctes : à la base du bourrelet, adossé 
contre la ceinture de muscles annulaires, se trouve un groupe 
très dense de petites fibres musculaires coupées transversale- 
ment ; au sommet du bourrelet, c'est-à-dire sous l'épithélium, 
se trouvent de grosses fibres que la coupe rencontre en direc- 
tion oblique et qui paraissent se fixer sur la paroi épithélio- 
chitineuse. 

Extérieurement, la ceinture de fibres musculaires annulaires 
est bien développée, sans être très puissante, son épaisseur 
moyenne n'est en effet que de 60 &. 


Intestin antérieur de Silpha obscura. — L'intestin anté- 
rieur subit chez les Silphes une différenciation beaucoup moins 
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accusée que chez les précédents carnivores, Carabes, Dytiques, 
Staphylins, etc. ; et c’est à peine si l’on peut parler ici d'un 
jabot et d’un gésier distincts. Cependant l’æœsophage est légère- 
ment dilaté, et la portion terminale de l'intestin antérieur pré- 
sente de légers épaississements chitineux, pilifères, et surtout 
les épais faisceaux musculaires longitudinaux qui caractérisent 
le gésier des Coléoptères carnivores. 

La paroi du jabot à l’état de vacuité offre huit replis, plus 
ou moins réguliers. Revêtu d’une intima chitineuse d’épaisseur 
assez constante (10 u), l'épithélium est formé de petites cellu- 
les cylindriques très régulières, hautes de 15 x, pourvues d’un 
noyau ovale. La musculature longitudinale n’est représentée 
que par deux ou trois fibres placées à la base des replis; deux 
fibres annulaires forment à l'organe une ceinture continue, 
épaisse de 12 u. | 


Fig. 24. — Une portion de la paroi du gésier de Silpha obscura, en coupe 
transversale. À : l’organe est à l’état de vacuité ; B : il est à l’état de 
réplétion ; ch — intima chitineuse ; ep = épithélium ; ml — muscles lon- 


itudinaux ;: ma — couche musculaire annulaire. Gr. 183/1. 
2 


La structure du gésier ne diffère de celle du jabot que par 
une plus forte épaisseur de chitine et l'apparition de volumi- 
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neux faisceaux musculaires longitudinaux. Comme le jabot, le 
gésier est assez dilatable, et les huit replis saillants formés par 
l'intima et l’épithélium et comblés par les muscles longitudi- 
naux peuvent s'effacer complètement dans l'état de réplétion 
de l'organe. 

Au contraire, dans l’état de vacuité, ces replis font fortement 
saillie dans la lumière et présentent une forme assez régu- 
lièrement triangulaire. La fig. 24 rend compte de ces deux 
aspects. 

L'intima chitineuse, sur laquelle s’implantent de très larges 
soies de couleur jaunâtre, est relativement très mince au 
sommet aigu des replis et acquiert au contraire son maximum 
d'épaisseur sur les flancs de ces replis au voisinage de la base. 

L’épithélium est ici beaucoup plus aplati que dans le jabot 
et ne mesure en moyenne que 6 u. Cette faible hauteur de 
l’épithélium dans le gésier est un caractère local que nous avons 
déjà observé. 

Les fibres musculaires longitudinales remplissent tout l’inté- 
rieur des replis saillants de la paroi. En dehors de ces faisceaux 
longitudinaux, üne ou deux fibres annulaires entourent le 
gésier, auquel elles forment une ceinture épaisse de 15 p. 


Intestin antérieur des Coléoptères hétéroméres et tétra- 
mères. — Les Silphes nous ont offert, dans la série des 
Coléoptères carnivores, l'exemple d’un intestin antérieur rela- 
tivement très simplifié et nous ont conduit ainsi à l'intestin 
antérieur des Coléoptères herbivores qui prend généralement 
la forme d’un court æsophage, sans dilatation ni différenciation 
d'aucune sorte. Tel nous le rencontrons chez les Ténébrionides, 
les Cérambvycides et les Chrysomélides, et nous aurons une 
bonne idée de sa structure en l'étudiant par exemple chez 
Blaps mucronata. 

Sur une coupe transversale (fig. 25), lbs de Blaps 
mucronata montre de grands replis internes. L'intima est très 
épaisse (22u); elle laisse reconnaitre, au-dessus de la couche 
fondamentale qui la constitue, une couche superficielle très 
mince, très fortement colorable et à surface entièrement lisse 
et glabre. L’épithélium est formé de petites cellules cylindri- 
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ques, dont la hauteur moyenne est de 22 L; leurs limites sont 
très nettes, et leurs noyaux ovales très chromatiques. 


Fig. 25. — Coupe transversale de l’æsophage de Blaps mucronata : ch — in- 
tima chitineuse ; ep = épithélium ; nÜ= muscles longitudinaux ; ma = cou- 


che musculaire annulaire, Gr. 165/r, 


La tunique musculaire comprend Les deux couches typiques, 


l'une interne, discontinue, de 


RSS 


Fig. 26.— Terminaison de l'intestin 
antérieur dans l'intestin moyen chez 
Blaps mucronata : Oe — œsophage ; 
Im = intestin moyen. Gr. 15/1. 


fibres longitudinales ; l'autre 
externe, formée de deux ou 
trois fibres annulaires. L’épais- 
seur totale de la tunique est 
en moyenne de 40 y. 

À son extrémité inférieure, 
cet æsophage subit une petite 
modification qui aboutit à la 
disposition anatomique repré- 
sentée par la figure 26. La 
paroi s’épaissit assez fortement 
par développement de la tuni- 
que musculaire, surtout des 
fibres musculaires longitudi- 
nales. Elle forme alors huit 
replis, dont quatre grands et 
quatre petits alternant deux à 


deux, et ces replis, se prolongeant à l'extrémité inférieure de 
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\ 
l’æsophage, limitent l’orifice par lequel ce dernier communi- 
que avec l'intestin moyen. 

Un sillon annulaire, appartenant à la cavité de l'intestin 
moyen, entoure cette sorte de valvule, qui ne peut en aucune 
façon être assimilée à un gésier fonctionnel, bien qu’en étant 
l'équivalent morphologique. 


Œsophage de Melolontha vulgaris. — L'intestin antérieur 
des Lucanides et des Scarabéides, assez long chez les premiers, 
très court au contraire chez les seconds, n'offre point de diffé- 
renciation Macrosco- 
pique et constitue un 
simple tube de pas- 
sage pour les ali- 
ments. Mais il mérite 
une description par- 
ticulière, à cause de 
la présence, dans sa 
paroi, de cellules 
glandulaires spécia- 
les, depuis longtemps 
décrites par SIRODOT 
(1858) et ordinaire- 
ment désignées sous 
le nom de glandes 
salivaires ou cellules 
de Sirodot. L'épithète 
de salivaires est pro- 
bablement abusive, 
appliquée à ces glan- 
des dont WEerTHEIMER 


(1887)a constaté aussi ne 27. — Une moitié d’une coupe transver- 
sale de l’œsophage de Melolontha vulgaris ; 

la présence dans le ch = intima dE apte ; ep —= épithélium ; 

rectum. Leur rôle [Si = cellules de Sirodot ; ml = muscles lon- 
geo: É 
gitudinaux ; ma — couche musculaire annu- 


physiologique reste fire. Gr. 146/1. 
tout à fait probléma- 


tique. 
Il convient d'étudier la structure de l'intestin antérieur de 
Melolontha vulgaris, à l’aide d’une coupe transversale (fig. 27) 
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de l’œsophage, pratiquée au niveau du collier nerveux péri- 
œsophagien ; à ce niveau en effet les cellules glandulaires sont 
particulièrement abondantes. 

Ce qui frappe tout d’abord sur cette coupe, c'est la présence 
de deux replis de l’épithélium, épais et volumineux, situés laté- 
ralement et qui, s’avançant en regard l’un de l’autre, oblitè- 
rent en grande partie la lumière de l'organe. Il existe d’autres 
replis de moindre importance, parmi lesquels l’un deux, exac- 
tement dorsal et assez saïllant, m'a paru être le plus constant. 

L'intima très épaisse comprend deux couches, dont la plus 
superficielle, relativement très mince et très colorable, porte 
de nombreuses petites épines implantées à intervalles régu- 
liers. L’épaisseur moyenne de cette intima est de 20 y. 

L’épithélium est formé de cellules cylindriques, hautes de 
20 u, pourvues d’un gros noyau ovale dont le contenu chroma- 
tique est peu dense. C’est dans cet épithélium, et débordant 
au-dessous de lui, que sont intercalées les cellules de Sirodot. 
Elles sont surtout abondantes dans Les deux grands replis laté- 
raux, ainsi que dans la partie dorsale de l’épithélium ; elles 
sont au contraire beaucoup plus clairsemées du côté ventral. 
Ces éléments, déjà décrits bien des fois, sont surtout remarqua- 
bles par le long canal chitineux, plus ou moins sinueux, qui 
s'en échappe et, traversant toute l'épaisseur de l’intima, va 
s'ouvrir dans la lumière intestinale. La chitine qui forme ce 
canal prend intensément les colorants basiques (hématoxyline, 
rouge Magenta, safranine) ; elle se rapproche beaucoup par ce 
caractère de la chitine formant la couche superficielle de l’in- 
tima, et doit être de même nature qu'elle. 

Le noyau de ces cellules évidemment glandulaires est assez 
volumineux et souvent tronqué à l’un de ses pôles ; contre cette 
extrémité tronquée s'appuie une petite vacuole qui renferme 
l'extrémité d'origine du canal excréteur chitineux. La vacuole est 
peu visible sur les coupes de tissus fixés aux liqueurs osmiques ; 
le corps cellulaire renferme alors des gouttelettes brunâtres, 
qui pourraient bien être du matériel sécrétoire élaboré. 

On verra par l'examen de la figure 27 que ces cellules, là où 
elles sont abondantes, comme par exemple au niveau des deux 
grands replis latéraux, détruisent la régularité de l’épithélium. 
Entre elles s’insinue du tissu conjonctif qui se condense à la 
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partie inférieure de l'épithélium en une membrane basale très 
nette. 

A la base du repli, on voit pénétrer, de l'extérieur, de vérita- 
bles canaux aériens, ramifications des trachées et des vésicules 
trachéennes qui courent à la surface du tube digestif. Sur cer- 
taines coupes favorables, on peut voir la communication directe 
des canaux trachéens intra-pariétaux avec les vésicules extra- 
pariétales. En même temps que les trachées, les grosses cellules 
adipeuses qui revêtent ces dernières, pénètrent aussi dans le 
repli épithélial et y forment une sorte de tissu conjonctif à 
gros éléments, pourvus de volumineux noyaux très chromati- 
ques, tissu qui remplit toute la base du repli. 

La couche des fibres musculaires longitudinales est très 
réduite. Quelques fibres se rencontrent à la base des replis, et 
l’on peut voir notamment un faisceau très constant, situé à la 
base du repli dorsal. 

La ceinture de fibres musculaires annulaires est assez forte ; 
composée de trois ou quatre fibres, elle atteint une épaisseur 
de 40 pu. 

Les cellules de Srronor, qui impriment à l’œsophage des 
Mélolonthiens son caractère spécial, se retrouvent chez Dorcus 
parallelipipedus que j'ai étudié comme type des Lucanides ; elles 
forment même chez cette espèce, dans la partie antérieure de 
l'œsophage, de véritables massifs glandulaires qui font saillie 
en dehors de la paroi œsophagienne. 


Intestin antérieur d'Otiorynchus ligustici. — L'intestin 
antérieur des Curculionides, très long, laisse reconnaitre les 
trois régions différenciées que nous ont montrées Les Coléoptè- 
res carnivores, les Carabides par exemple. 

La structure de l’œsophage et du jabot offre même d'assez 
grandes ressemblances avec celle d’un jabot de Carnivore. Nous 
pouvons l’étudier par exemple chez Ofiorynchus liqushici. 

L'intima chitineuse est épaisse, présente une surface denticu- 
lée, portant de fortes épines jaunâtres. L’épithélium est très 
réduit et il n'apparaît que sous forme de gros noyaux dissé- 
minés sous la chitine, intercalés entre les extrémités des fibres 
musculaires qui s’insèrent un peu partout sur la paroi. 


La couche des fibres longitudinales est bien développée, mais 
BouNourE 11 
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parsemée de fibres obliques qui gagnent la cuticule. La ceinture 
annulaire est très grêle, composée d’une seule fibre. | 

Quant au gésier, sion fend longitudinalement sa paroi et qu on 
l'examine ainsi ouvert et étalé, on voit que sa paroi interne 
présente un aspect feuilleté, dû à la présence de lames chiti- 
neuses implantées longitudinalement les unes à côté des autres 
et faisant saillie dans la lumière du canal. La disposition de cet 
appareil chitineux peut être étudiée facilement sur une coupe 
transversale du gésier. La figure 28 représente la moitié d'une 
coupe de cet organe chez Ofiorynchus liqusticr. 


Fig. 28. — Une moitié d’une coupe transversale du gésier d’Ottorynchus 
ligustici. l. ch — lamelles chitineuses empilées ; ch = intima ; ep = épi- 
thélium ; mn. a. = muscles annulaires. Gr. 103/1 


On voit que les formations chitineuses tiennent dans la cons- 
titution de ce gésier une place prépondérante. | 

Il existe huit grands replis triangulaires de la paroi (quatre 
seulement sont représentés sur la figure 28) et chacun de ces 
replis est revêtu d'une intima, particulièrement épaisse (40 u) 
au sommet même du repli. Sur ce sommet s'implante un bou- 
quet de poils chitineux jaunâtres assez fins et, de part et d’au- 
tre, sur les flancs du repli, la surface de l'intima différencie un . 
grand nombre de lamelles chitineuses, de couleur jaune bru- 
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nâtre, qui s’empilent en un amas d'aspect stratifié tout à fait 
caractéristique. Du bas en haut de cette pile de lamelles, c'est- 
à-dire de la paroi vers l'axe central du canal, les lamelles 
diminuent de largeur, comme si elles s’usaient réciproquement 
par frottement d’une pile sur l’autre, dans les mouvements de 
contraction du gésier. 

Sous l'intima, dans chaque repli, se trouve un épithélium très 
net, haut de 12 & au sommet du repli et qui s'amincit progres- 


sivement sur les flancs jusqu'aux sillons séparant les replis. Au 


niveau de ces sillons, l'intima forme une apophyse très curieuse, 
dirigée vers l’extérieur, et qui sert de surface d’insertion pour 
les Free de La tunique musculaire. L’épithélium double cette 
apophyse, mais il est alors très réduit, reconnaissable seulement 


aux noyaux intercalés entre Les extrémités des fibres musculai- 


res venant s'insérer sur la chitine. 

L'organe ne possède pas de musculature longitudinale. Mais 
à chacun des huit secteurs qui composent la paroi, correspond 
un faisceau de fibres musculaires tangentielles s'insérant par 
leurs deux extrémités sur les apophyses chitineuses qui limitent 
le secteur. Chacun de ces faisceaux se compose de cinq ou six 
fibres. 

J'ai vérifié chez quelques espèces que cette structure restait La 
même, dans ses traits essentiels, chez beaucoup de Charançons. 
Par exemple, chez Molytes coronatus, le gésier ne diffère de 
celui d'Otiorynchus que par l'existence d’une fibre musculaire 
annulaire qui, passant en dehors des extrémités des apophyses 
chitineuses, forme à tout l’organe une ceinture continue. 

Placés au sommet de l'échelle de différenciation de l’intestin 
antérieur chez les herbivores, les Curculionides ont un gésier 
dont les caractères de constitution se distinguent nettement de 
ceux réalisés chez les carnivores : tandis que chez ceux-ci, Les 
muscles longitudinaux entrent pour une part importante dans la 
structure de la paroi, chez ceux-là ils font défaut, et c’est exclu- 
sivement à des formations chitineuses extrêmement développées 
que le gésier doit son aspect caractéristique. Quant aux muscles 
annulaires, leur importance va de pair avec celle de l'appareil 
chitineux : c’est une loi dont l'étude de l'intestin postérieur 
nous fournira bien d’autres exemples. 


CHAPITRE IV 


L’INTESTIN MOYEN 


La constitution de la paroi de l’intestin moyen est d’une très 
grande simplicité ; on peut dire qu’elle se réduit à un épithélium, 
tellement les éléments musculaires y tiennent une place peu 
importante. Nous sommes loin iei des dispositions anatomiques 
compliquées, créées par le développement et la différenciation 
de l’intima chitineuse et dont le gésier des Coléoptères nous 
fournit plusieurs exemples. Cependant l’intestin moyen est de 
toutes Les régions du tube digestif celle qui a suscité le plus 
de recherches ; étudiée dans de nombreuses monographies, chez 
les Coléoptères même, elle est certainement la mieux connue, 
ainsi qu'on a pu s en rendre compte par l'exposé historique que 
j'ai fait dans un précédent chapitre. 

C'est que cette région moyenne de l'intestin des Insectes pré- 
sente en effet des phénomènes histo-physiologiques du plus haut 
intérêt ; elle se prête merveilleusement à l'étude de la sécrétion 
et de l’excrétion cellulaire, de la dégénérescence et de la régé- 
nération épithéliale. Elle manifeste une grande activité glandu- 
. laire et ses éléments exercent sur les matières alimentaires une 
puissance de transformation, qui contraste avec le rôle inactif 
des cellules chitinisées de l'intestin antérieur ou postérieur. 

L’intestin moyen est donc bien la portion vraiment digestive 
du tube intestinal, et nous n’éprouvons dans. ces conditions 
aucune difficulté à comprendre pourquoi ilest la seule des trois 
régions intestinales qui s'adapte par sa longueur, c’est-à-dire 
en somme par l'étendue de sa surface active, à la nature du 
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régime alimentaire. J'ai suffisamment établi cette relation au 
chapitre II de la présente partie pour qu'il soit inutile d'y reve- 
nir maintenant. 

En ce qui concerne sa structure, l'intestin moyen chez les 
Goes présente deux types principaux, en dehors desquels 
il n’éprouve que des variations insignifiantes : le premier type 
est réalisé chez les Coléoptères carnivores (Cinde Jides, Cara- 
bides, Dytiscides, Staphylinides, Silphides), le second dans les 
familles végétariennes (Lucanides, Scarabéides, Ténébrionides, 
Curculionides, Cérambycides, Chrysomélides). J'ai étudié l’in- 
testin moyen chez de nombreuses espèces, choisies dans ces 
différentes familles. Mais ce serait vouloir tomber dans des 
redites inutiles que de le décrire dans toutes ces espèces et je 
me bornerai aux deux typès que je viens d'opposer, préférant 
entrer pour chacun d’eux dans quelques détails sur les 
processus histo-physiologiques dont l’épithélium intestinal est 
le siège. 

Je prendrai comme exemple d’intestin moyen chez les Carni- 
vores celui de Carabus auratus et, comme exemple chez les 
herbivores, celui de Melolontha vulgaris. Mais il convient 
d'exposer d’abord les faits concernant le second type, qui se 
présente avec des caractères plus simples et des aspects plus 
facilement lisibles. 


Intestin moyen de Melolontha vulgaris. — L'intestin moyen 
se montre constitué par un épithélium très haut, à la base duquel 
on observe, de dedans en dehors, une mince couche conjonc- 
tive, une couche musculaire annulaire, et des fibres musculaires 


longitudinales. L'épithélium est la partie réellement importante 


de cette paroi. 

Examiné sur une coupe transversale, cet épithélium présente 
un aspect assez ondulé, dû à l'alternance de parties saïllantes 
dans la lumière et de parties basses. Ces dernières correspondent 
à des diverticules de la paroï constitués par de jeunes cellules 
en voie de multiplication plus ou moins active (cryptes de régé- 
nération) ; les parties plus saillantes correspondent au contraire 
aux régions de la paroi ne portant pas de cryptes, intercalées 
entre les cryptes et formées par les cellules Les plus agées de 
l’épithélium. Le renouvellement progressif de ces cellules âgées 
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par les cellules issues des foyers de régénération est aujour- 
d'hui une théorie classique. ie 
Les figures 29 et 30 représentent les deux aspects sous 
lesquels peut se présenter l’épithélium. Il est formé de longues 
cellules cylindriques dont la hauteur atteint 110 y. Assez grêles, 
serrées les unes contre les autres, avec un pied généralement 
aminci et le sommet légèrement dilaté, elles présentent vers la 
moitié de leur hauteur un noyau ovale, quelquefois assez 
allongé, en raison même de la minceur de la cellule compri- 
mée entre ses voisines. 
Sur la fig. 29, 
on peut voir les 
cellules  revè- 
tues à leur sur- 
face libre d'une 
bordure” /ten 
brosse régu- 
lière, haute de 
4 à 5 pu ; aux 
grossissements 
de1.000à1.300, 
elle parait im- 
plantée sur une 
ligne sombre, 


qui limite le 

Fig. 29. — Portion d’une coupe transversale de l'in- Corps cellulaire 
testin moyen de Melolontha vulgaris : ep — épithé- Pi 

lium : br — bordure en brosse ; /c — tissu conjonctif; ef qui doit cor- 


cr — crypte de régénération ; ma — fibre musculaire respondre à 
annulaire ; m4 = fibres musculaires longitudinales. = 
Gr. 345/r. l'alignement de 


corpuscules ba- 
saux, soit que ces corpuscules ne puissent être distingués aux 
grossissements dont je disposais, soit qu'ils soient réellement 
fusionnés en une plaque continue. 

Le protoplasme des cellules est très dense, surtout dans la 
région moyenne entourant le noyau. Il ne présente pas de 
détails de structure très nets : cependant il paraît finement 
filamenteux vers la base, tandis que le sommet offre un aspect 
plus elair, avec des mailles protoplasmiques parfois assez 
visibles, 
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Le noyau renferme un abondant matériel chromatique sous 
forme de granulations assez fines qu'aux forts grossissements on : 
peut voir reliées par un réticulum extrèmement délié. Parmi 
ces granulations, on distingue deux ou trois corpuscules plus 
volumineux, très constants, à contours irréguliers et que leur 
différenciation par la méthode de Max permet de regarder 
comme des nucléoles vrais. 

Au stade d'évolution des cellules que je viens de décrire, on 
peut distinguer sur quelques-unes d’entre elles, dans la partie 
tout à fait supérieure du corps cellulaire, une fine matière baso- 
phile, répartie dans le protoplasme ; sur des coupes colorées au 
rouge-magenta et picro-indigo-carmin, elle donne une appa- 
rence brun-rougeàtre au sommet de la cellule ; en tout cas, elle 
n'est jamais contenue dans une vacuole individualisée. À en 
juger par ses affinités chromatiques, elle est certainement 
d'origine nucléaire. Mais on ne constate jamais d'effraction de 
la membrane du noyau, et si la substance d'élaboration pro- 
vient du noyau, elle n’en saurait provenir que par diffusion. 

L'’accumula- 
tion de matière 
basophile dans 
la partie distale 
de la cellule est 
l'indice de l’ac- 
tivité sécrétoire 
dont cette der- 
nière est le 
siège. Elle est 
le prélude du 
phénomène de 
l’excrétion cel- 
lulaire qui a 
lieu (fig. 30) sui- 
vant le schéma Fig. 30. — Portion d’une coupe transversale de l’in- 
clas sique des testin moyen de Welolontha vulgaris en voie de sécré- 


, , ton: br = bordure eu brosse ; b — boule de sécré- 
boules de sécré- tion. Gr. 345/r. 


tion, tel que l’a 
établi Van Genucaren (1890, 1891). 
On peut distinguer chez le Hanneton plusieurs types de bou- 
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les de sécrétion. Celles qui sont de beaucoup les plus nom- 
breuses ont la forme de grosses vésicules arrondies, enchâssées 
entre les cils de la bordure en brosse et remplies exclusive- 
ment de matériel basophile (rouge Magenta) sous forme de gra- 
nulations qui donnent à la vésicule une ressemblance assez 
marquée avec un véritable noyau. Cependant le contenu vési- 
culaire est moins dense que l'appareil chromatique du noyau, 
et les granulations y ont des contours moins nets. Sur une même 
coupe on peut voir tous les stades de développement de ces 
vésicules, d’abord à peine saillantes entre les cils de la bordure, 
puis de plus en plus volumineuses, jusqu’au moment où elles 
tombent dans la lumière. | 

Quelques vésicules sont portées sur une sorte de pédoncule 
protoplasmique, qui ne diffère en rien, comme structure et 
aspect, du corps même de la cellule. Une fine membrane sépare 
de son pédoncule la vésicule à contenu chromatique. Il semble 
que lors de la sécrétion, la cellule tout entière subisse une sorte 
de turgescence d’où naïîtrait le pédoncule protoplasmique sup- 
portant la vésicule, une fois celle-ci formée. 

Il existe enfin quelques boules à contenu mixte, formé de 
matière protoplasmique et de matière basophile ; le mélange de 
ces deux matières présente dans la vésicule l'aspect brunâtre 
qui caractérisait la partie distale de la cellule avant la forma- 
tion des boules de sécrétion. Mais dans de telles vésicules, on 
remarque généralement une tendance des granulations baso- 
philes à se grouper plus abondamment au pôle supérieur de la 
boule de sécrétion. Que l’on suppose cette séparation achevée 
et complétée par l'apparition d’une fine cloison transversale, 
et l’on aura les boules à pédoncule protoplasmique précédem- 
ment décrites. Il se pourrait que ce soit là en effet le mode de 
formation de ces dernières. ; 

L’élimination, sous forme de boules de sécrétion, des produits 
d'élaboration cellulaire, n’entraine qu’une usure très lente des 
cellules épithéliales. On n’observe jamais la desquamation de 
cellules isolées ni de lambeaux épithéliaux. La destruction des 
cellules épuisées se fait par un processus que je ne puis indi- 
quer. 

Aussi l’activité des foyers de régénération est-elle assez lente. 
Ces foyers occupent de petits diverticules qui font saillie à la 
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surface externe de l'intestin. [ls sont formés par un nombre 
relativement petit de cellules claires, séparées par des limites 
assez nettes, et dont le corps est presque tout entier occupé par 
un gros noyau. Dans ce dernier, la chromatine est très peu 
colorable, et chez le Hanneton on n y distingue pas de nueléole, 
même après l'emploi de méthodes appropriées. Je dois signa- 
ler ici que dans d’autres espèces herbivores (Molytes coronatus, 
Dorcadion fuliginator, ete.), le nucléole, après coloration par 
la méthode de Manx, peut s’apercevoir déjà dans les plus 
jeunes cellules des cryptes. 

Dans ces cryptes, la multiplication cellulaire est très lente, 
et tout au plus trouve-t-on de loin en loin une figure de karyo- 
kinèse. | 

Au-dessous de l’épithélium rampe une couche très mince de 
tissu conjonctif, où l’on distingue de petits éléments logés à la 
base des grandes cellules épithéliales. De nombreuses trachées 
serpentent dans cette couche conjonctive. Quant à la tunique 
musculaire, elle se réduit à une seule fibre annulaire, en dehors 
de laquelle sont disposées de distance en distance quelques 
fibres longitudinales. 

Pareille structure se retrouve à peu près identique chez tous 
les types herbivores que j'ai étudiés : Dorcus parallelipipedus, 
Blaps mucronata, Molytes coronatus, Dorcadion fuligina- 
tor, etc. Les différences sont minimes et portent seulement sur 
le degré d’allongement des diverticules à cryptes, lesquels 
cependant restent toujours relativement courts, avec des karyo- 
kinèses rares, sur l'importance de la tunique musculaire, un 
peu plus forte chez Blaps mucronata, plus réduite au contraire 
chez Molytes coronatus, etc. | 


Intestin moyen de Carabus auratus. — L'intestin moyen 
des Coléoptères carnivores est bien connu pour l'aspect tout 
particulier que lui donnent de longs diverticules de sa paroi, 
disposés d’une façon très serrée à sa surface et terminés en 
culs-de-sacs à leur extrémité libre qui est occupée par un foyer 
de régénération. Dans les grandes familles des Cicindélides, 
des Carabides et des Dytiscides, les dimensions de ces diverti- 
cules permettent de distinguer deux régions dans l'intestin 
moyen : une région antérieure où ils sont relativement très 
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longs et une postérieure, à lumière généralement un peu plus 
étroite que la précédente, ét où les diverticules sont beaucoup 
plus courts. 

La structure histologique est essentiellement la même chez 
les différentes espèces, et nous pouvons l'étudier chez l’une 
quelconque de celles-ci, Carabus auratus par exemple. 

Sur une coupe transversale de l’intestin moyen, pratiquée 
dans la moitié an- 
térieure de ce der- 

, nier, on aperçoit 
We : les diverticules 
SA P_ coupés en diffé- 

rentes directions. 
Quelques-uns se 
trouvent coupés 
suivant leur axe 
même, et leur lu- 
mière centrale 
communique avec 
la lumière de l’in- 
testin par un col 
un peu rétréci, si- 
tué au niveau de 
la tunique muscu- 
laire. La figure 31 
représente une 
portion d’une 

Fig. 31. — Portion d’une coupe transversale de COUPE transversale 
l'intestin moyen de Carabus auratus,moatrant l’épi- ‘et montre la struc- 
thélium intercryptal et un diverticule glandulaire : ne de EL SES 

P ) 


ep = épithélium ; ma = fibres musculaires annu- 
laires ; nl— fibres musculaires longitudinales ; avec l'embouchure 


tr = Vtrachées? Gr.:1r70/10 d'n LRTRUES 

Degçexer (1910) a distingué dans l’épithélium de l'intestin 
moyen du Dytique quatre territoires cellulaires : 

1° L'épithélium intercryptal, qui borde la lumière intestinale 
proprement dite et s'étend partout entre les embouchures des 
cryptes. 

2° Les portions épithéliales situées à l'embouchure même des 
diverticules, 
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3° Les cellules limitant la lumière axiale des diverticules. 

4° La crypte de régénération occupant le fond du cul-de-sac. 

Cette subdivision est également valable pour l'intestin de 
Carabus auratus. 

L'épithélium intercryptal est ici remarquable par la pré- 
sence de larges bouquets cellulaires faisant saillie dans la 
lumière. Ils sont formés par une double rangée de cellules 
cubiques, hautes de 20 4, présentant un corps granuleux, un 
noyau peu colorable et une bordure en brosse assez basse (1,5 u). 

Les cellules qui s'étendent au pied de ces bouquets et qui 
bordent l'embouchure des diverticules sont des cellules minces, 
de hauteur très inégale et qui se présentent toujours avec les 
caractères d'éléments en voie de sécrétion : on n'y aperçoit 
jamais de bordure en brosse, et les cellules se montrent fré- 
quemment décapitées, leur moitié distale tombant dans la 
lumière intestinale en emportant souvent le noyau. On n'as- 
siste que rarement à la formation de véritables boules de sécré- 
tion, et ce phénomène n'offre jamais exactement la forme que 
nous avons vue chez le Hanneton. Les vésicules sécrétées sont 1ci 
toujours volumineuses, toujours aussi larges que la surface libre 
de la cellule elle-même et ne renferment point ce contenu baso- 
phile si caractéristique des boules de sécrétion chez Melolontha. 

Dercexer, qui à fait chez le Dytique une étude méthodique 
de la sécrétion épithéliale dans l'intestin moyen, n'a vu les 
boules de sécrétion apparaître qu'à un stade bien déterminé de 
la digestion, soit vers 6 à 8 heures après le repas. 

Par contre, la fréquence avec laquelle j'ai vu la sécrétion 
s'opérer par décapitation de la cellule, me laisse convaineu 
que l'émission des produits d'élaboration épithéliale, et en par- 
ticulier des matériaux basophiles d'origine nucléaire, a lieu 
principalement ici suivant le mode holocrine, le noyau tout 
entier étant fréquemment expulsé de la cellule. 

Un autre mode de sécrétion parait s'effectuer dans les diver- 
ticules eux-mêmes ; leur cavité axiale est toujours remplie 
d'une matière acidophile qui est déversée dans la lumière de 
l'intestin ; aussi peut-on conclure avec DeeGENER que ces diver- 
ticules sont de véritables glandes intestinales et ne doivent pas 
être regardés simplement comme des amas cylindriques de 
Jeunes cellules, produites par l’activité des cryptes de régéné- 
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ration et venant peu à peu remplacer dans la lumière intesti- 
nale les cellules détruites par la sécrétion holocrine. 

Les éléments qui tapissent ainsi la lumière du diverticule sont 
de longues cellules cylindriques dont la hauteur est très iné- 
gale, de telle sorte que de distance en distance elles viennent 
confluer d’une paroi à l’autre au centre de la cavité axiale, 
celle-ci se trouvant alors décomposée en une file de petites 
cavités distinctes. Elles sont formées d’un protoplasme très 
dense, présentant sur toute la hauteur une structure filamen- 
teuse. Quant au noyau, l’appareil chromatique s’y montre avec 
des caractères qui se retrouvent identiques dans l'intestin 
moyen de tous les carnivores. 

Toute la masse colorable est 
en effet condensée en un ou deux 
corps assez volumineux, à con- 
tours irréguliers, et d'où partent 
des trabécules extraordinaire- 
ment fins, visibles seulement 
aux plus forts grossissements et 
qui, se répandant dans la vési- 
cule nucléaire, paraissent en 
gagner la paroi. Il n’y a pas de 
nucléoles visibles; on peut se 
demander si ce ne serait point 
précisément autour des nucléoles 
que serait venue s'agglomérer la 
chromatine. Je n'ai pu obtenir 
de préparations suffisamment 
claires pour me permettre d'élu- 
cider ce point. 

À leur surface libre, les cel- 
lules des diverticules sont revê- 
tues d’une bordure en brosse et, 

Fig. 32. — Extrémité d’un diver- he HA D pertnnRs ape 
ticule de l'intestin moyen, mon- fixés aux liqueurs osmiques, j'ai 
tant la crypte de régénération, Lu voir la matière de sécrétion 
chez Silpha obscura : cr — crypte ï à c | 
de régénération. Gr. 420/1. acidophile qui se déverse dans 

la lumière ‘du diverticule, sour- 
dre sous forme de très fines gouttelettes à travers cette bordure. 
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Les cryptes de régénération consistent chez les carnivores en 
un épais massif de jeunes cellules embryonnaires occupant l’ex- 
trémité légèrement renflée du diverticule. Les cellules y sont 
beaucoup plus nombreuses et les karyokinèses plus fréquentes 
que dans les cryptes de régénération que nous avons rencon- 
trées chez les herbivores. La figure 32 représente l’extrémité 
d’un diverticule chez Si/pha obscura. On y aperc oit trois élé- 
. ments en voie de division karyokinétique. Les jeunes cellules 
qui ne possèdent point encore de limites bien nettes, s'empilent 
et sont peu à peu repoussées en direction centripète. Elles ont 
un corps protoplasmique très réduit et un noyau volumineux ; 
ce dernier offre déjà dans son contenu les caractères qu'il con- 
servera tout le long du diverticule glandulaire. 

Les cellules du diverticule reposent extérieurement sur une 
mince membrane conjonctive visible sous forme d’une ligne 
épaisse présentant de légers renflements correspondant à de 
très petits noyaux. Cette membrane est extrèmement réduite 
chez le Silphe, on ne peut l’étadier avec quelques détails que 
chez les Dytiscides (Acilius sulcatus) où elle présente de 0,5 à 
1 y. Elle est un peu plus épaisse au sommet même du diverti- 
cule et les noyaux y sont plus abondants. 

Sous la paroi épithéliale de l'intestin, dans les intervalles entre 
les diverticules, on voit également une couche de tissu con- 
jonctif très grêle et, en dehors de cette dernière, une mince 
couche de fibres annulaires formée d’une ou deux fibres seule- 
ment. Un lacis de fibres longitudinales situées en dehors des 
précédentes serpente entre les diverticules ; on peut voir sur 
les coupes, au niveau de l'embouchure de chaque ‘diverticule, 
de petits faisceaux de fibres longitudinales qui sont accompa- 
gnés de plusieurs trachées grosses et petites. 


CHAPITRE V. 


L'INTESTIN POSTÉRIEUR 


Bien des obscurités règnent encore sur les fonctions qui s’ac- 
complissent dans l'intestin postérieur des Insectes. D'une part 
les physiologistes discutent pour savoir si l'absorption a lieu, 
partiellement ou exclusivement, dans cette région du tube 
digestif ; et d'autre part l'accord n’est pas davantage fait entre 
eux sur le rôle que jouent certaines différenciations de l’in- 
testin postérieur, comme les glandes rectales, ou certains 
organes adjacents, comme le cœcum ou ampoule rectale des 
Dytiscides. | 

La seule fonction qu’on voit sûrement accomplie par l'intestin 
postérieur est celle de tube de décharge, à surface interne 
chitinisée, pour les produits et résidus de la digestion et pour les 
matériaux de la sécrétion malpighienne. C’est insuffisant pour 
qu'on tente ‘de fonder sur des considérations physiologiques 
l'explication des variations de longueur et de structure que l’on 
relève pour cet organe chez les Coléoptères. 

À considérer d’abord les variations de longueur, il semble 
bien que leur déterminisme doive pour le moment rester assez 
obscur. Si le régime alimentaire intervient ici, son influence.est 
masquée par d’autres facteurs, qui doivent être beaucoup plus 
importants que lui. Je n’en citerai pour preuve que l'exemple 
des différents carnivores : les uns (Carabides, Staphylinides) 
ont un intestin postérieur relativement court, qui les classe au 
niveau des Lucanides et des Scarabéides, c'est-à-dire des types 
les plus inférieurs de l’échelle des végétariens ; les autres, au 
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contraire, à savoir les Silphides et surtout les Dytiscides, ont un 
intestin postérieur extrêmement long et sous ce rapport se 
rangent bien au-dessus des herbivores les plus élevés : c’est ce 
dont on peut se rendre compte par les quelques chiffres dis- 
posés dans le tableau suivant, qui représentent le rapport de 
la longueur de l'intestin postérieur à la racine cubique du 


poids. 
Carnivores Herbivores 
Lucanus cervus. . . 2,22 


Aphodius fimetarius . 2,31 
Dorcus parallelipipe- 


Cicindela campestris. 2,54 RE AARS \ ai 
| Geotrupes mutator . 2,07 
— sylvaticus . 2,72 
Donacia clavipes . . 2,86 
Telephorus rusticus 2,99 Trichius fasciatus  . 2,95 
Ocypus olens . . . 8,30 Cetonia aurata. . . 3,65 
Hylobius abietis. . . 4,43 
Carabus auratus . . 4,86 Hydrophilus caraboi- 
DES RNENNC EA Len /0 er 
Melæ violaceus. . «+ 5,47 
Dorcadion  fuligina- 
LORIE ES 5,48 
… Timarcha coriaria . 5,50 
Otiorynchus  liqusti- 
PS QAR À QORE PO VA MO OO PE 
Blaps mucronata . . 6,37 
\ Hydrous piceus. . . 6,45 
Élater sangquinolen- 
| Pa D RU AS 2 are USE A CAE 
Melolontha vulgaris . 6,94 
Silpha obscura.  . . 10,2 Timarcha tenebricosa. 7,08 


Dytiscus dimidiatus . 12,75 
—  punctulatus. 12,8 
—  marginalis … 13 

Cybister Ræselit . . 16,2 


‘Pour expliquer un pareil écart entre les deux familles, pour- 
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tant si voisines, des Carabides et des Dytiscides, il y a lieu 
d'incriminer évidemment d’autres facteurs que le régime ali- 
mentaire. À quels facteurs, dans son fonctionnement, se trouve 
soumis l'intestin postérieur ? 11 est difficile de s'en rendre 
compte, puisque ce fonctionnement n'est pas élucidé, et Le déter- 
minisme des variations quant à la longueur de l'intestin postérieur 
est un problème qui doit provisoirement rester sans solution. 

L'intestin postérieur, chez Les Coléoptères, se divise généra- 
lement en deux régions nettement différenciées : l'intestin grêle 
et le rectum. Maïs la partie initiale de l'intestin grêle, adja- 
cente à l'intestin moyen, présente des caractères histologiques 
spéciaux et mérite une étude particulière. Je décrirai donc sue- 
cessivement : 1° la région pylorique de l'intestin grêle ; 2° l’in- 
testin grêle proprement dit ; 3° le rectum. 


Région pylorique. — La portion tout à fait antérieure de l'in- 
testin grêle, qu’on peut désigner sous le nom de région pylori- 
que, est une région de transition, caractérisée d’une façon plus 
précise par l'existence constante d’un bourrelet épithélial par- 
ticulier (valvule, pylorique des auteurs) et par la présence de 
fibres musculaires longitudinales, qui, descendant de l'intestin 
moyen, viennent se fixer sur l’épithélium de l'intestin grèle. 
La structure en est d’ailleurs très peu variable chez les diffé- 
rentes espèces ; nous pouvons l’étudier sur une coupe longitu- 
dinale de la paroi pylorique chez Silpha obscura (fig. 33). 

À l’épithélium de l'intestin moyen, d'aspect dense et sombre, 
marqué par ses replis et ses diverticules, fait suite brusquement 
un épithélium d’un tout autre aspect, qui, se repliant sur lui- 
même, forme d'abord un étroit sillon très constant (s) corres- 
pondant à une petite gouttière annulaire de la paroi intestinale ; 
la lèvre supérieure et Le fond de ce sillon sont constitués par de 
petites cellules très colorables, très serrées les unes contre les 
autres, à noyau relativement gros; ayant en un mot des carac- 
tères de cellules embryonnaires ; elles représentent le reste de 
l’anneau imaginal qui a présidé lors de la métamorphose à la 
régénération de l'intestin postérieur. J’y ai en vain cherché, sur 
de très nombreuses coupes en série, des figures de karyokinèse : 
cette région parait ne plus être le siège d'aucune division cel- 
lulaire chez l'adulte. 
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C'est immédiatement au-dessus du bord supérieur de cette 


gouttière épithéliale, entre 
viens de décrire et 
dernières cellules épithé- 
liales de l'intestin moyen, 
que viennent s'ouvrir les 
tubes de Malpighi ; on 
peut s'en rendre compte 
sur des coupes favorables, 
passant juste par le point 
de débouché d'un de ces 
tubes ; et c'est ce que j'ai 
observé chez Ocypus olens, 
Silpha obscura, Blaps mu- 
cronata, Timarcha coria- 
ria, Molytes coronatus, et 
en général toutes les espè- 
ces où l’étroitesse de l’em- 
bouchure des tubes de Mal- 
pighi ne rend pas trop 
difficile de rencontrer cette 
embouchure sur des cou- 
pes longitudinales. Ces 
exemples plaident donc en 
faveur de cette règle que 
l'insertion histologique des 
tubes de Malpighi marque 
exactement la limite entre 
l’épithélium de l'intestin 
moyen et celui de l’intes- 
tin postérieur ; et ils s’op- 


les 


la rangée de petites cellules que je 


Fig. 33, — Coupe longitudinale de la 
région pylorique de l’intestin grèle chez 
Silpha obscura : dIm = diverticule de 
l'intestin moyen ; s — sillon occupé par 
les cellules embryonnaires ; bp — bour- 
relet pylorique ; ch — intima chitineuse ; 


eplp = épithélium de lintestin posté- 
rieur ; ma = muscles annulaires ; nl — 
fibres musculaires longitudinales. 


Gr. 146/1. 


posent aux cas d'insertion plus postérieure, signalés par quel- 
ques auteurs, chez les Coléoptères même. 

La lèvre inférieure du sillon s est formée par un bourrelet 
épithélial très caractéristique et très constant chez les Insectes, 
auquel Bencese (1909) donne le nom de « valvule pylorique ». 
Saillant dans la lumière intestinale, ce bourrelet est plissé 
dans le sens longitudinal et surtout dans le sens transversal, 


ainsi que le montrent des 


BouNouRE 


coupes en différentes directions. Il 
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est formé de hautes cellules très minces, à protoplasme très 
clair, très peu colorable ; les noyaux y sont très allongés, en 
raison de la forme même des cellules. Au niveau de la plus 
grande hauteur du bourrelet les cellules mesurent 70 w chez 
Silpha obscura ; elles présentent à peu près la même dimension 
chez Carabus auratus (15 :), sont un peu moins hautes chez 
Dytiscus marginals (50 4), plus hautes au contraire chez Blaps 
mucronata (95 u) et Molytes coronatus (100 y). 

C'est à la surface libre du bourrelet épithélial pylorique que 
l’on voit apparaitre l’intima chitineuse qui tapissera dès lors 
tout l'intestin postérieur. Extrèmement mince sur le versant du 
bourrelet tourné vers l'intestin moyen, cette intima augmente 
progressivement d'épaisseur et atteint 2 au niveau de la partié 
la plus saillante, chez Silpha obscura. Cette épaisseur est à 
peu près la même dans les autres espèces ; elle est plus forte 
(8 à 10 uw) chez Timnarcha tenebricosa dont le bourrelet valvu- 
laire n’est haut lui-même que de 50 u. 

En arrière, le bourrelet épithélial s’abaisse et ses cellules 
passent aux cellules banales de l'intestin grèle, beaucoup moins 
hautes, mais pourvues d’une cuticule plus épaisse. 

La musculature de la région intestinale pylorique consiste 
surtout en une couche de fibres musculaires annulaires, beau- 
coup plus grosses que les fibres de l'intestin moyen ; elles for- 
ment une ceinture peu épaisse au niveau du bourrelet épithélal 
pylorique, mais s'accumulent en plus grand nombre un peu 
plus en,arrière, là où l'épithélium de l'intestin grêle fait suite 
à la « valvule ». Il y à alors à ce niveau, chez Carabus auratus 
par exemple, une forte ceinture musculaire, d’une épaisseur de 
30 Lu. 

Mais ce qui caractérise surtout la musculature de cette région 
de transition, c'est la présence de très grosses fibres museu- 
laires, qui, descendant de l'intestin moyen en passant entre les 
diverticules de ce dernier et arrivant au niveau de la région 
pylorique, franchissent obliquement la ceinture des muscles 
annulaires et viennent se fixer sur la paroi épithéliale. Sur la 
fig. 33 on peut voir deux de ces fibres chez Si/pha obscura. 

La région pylorique n'offre dans sa structure aucune varia- 
tion essentielle chez les divers Coléoptères. On peut voir la 
raison de cette uniformité dans ce fait que cette région ne paraît 
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jouer aucun rôle physiologique particulier. En ce sens le terme 
de valvule, appliqué au bourrelet épithélial qui marque le début 
de l'intestin grêle, n’a pas de raison d'être, car ce bourrelet, 
relativement peu saillant, ne peut jamais servir d'appareil de 
fermeture entre l'intestin moyen et l'intestin postérieur. Outre 
que dans la plupart des cas la région pylorique ne correspond 
pas à un rétrécissement marqué de la lumière intestinale, il est 
des types, Blaps mucronata par exemple, chez lesquels elle 
correspond au contraire à un notable élargissement du calibre 
de l'intestin, ainsi qu'on peut s’en apercevoir soit sur des coupes 
longitudinales, soit même sur l’intestin disséqué (fig. 16). Dès 
lors, la différenciation spéciale de l’épithélium au niveau de la 
région pylorique ne répond point à une fonction déterminée et 
ne peut subir, du fait de lexercice de cette fonction, des varia- 
tions plus ou moins profondes. 


Intestin grêle. — La région intestinale tubuliforme, généra- 
lement très grêle, qui s'étend de la région pylorique jusqu'à la 
dilatation rectale, représente la portion principale de l'intestin 
postérieur. C’est sur elle que portent les variations de longueur 
d'où dépend la longueur totale de ce dernier. Suivant ses 
dimensions, elle présente des circonvolutions plus ou moins 
compliquées, toujours logées dans la partie terminale de l'ab- 
domen. En ce qui concerne sa structure histologique générale, 
la paroi de l'intestin grêle se compose : 1° d’un épithélium, 
recouvert par une intima chitineuse ; 2° d’une couche de tissu 
conjionctif sous-épithélial, toujours peu développée et le plus 
souvent extrêmement réduite ; 3° d’une enveloppe de fibres 
musculaires annulaires : 4° enfin d’un certain nombre de fais- 
ceaux musculaires longitudinaux placés extérieurement par 
rapport à l'enveloppe précédente. 

Les variations de cette structure portent surtout sur l'épais- 
seur de l'intima, sur la hauteur et les caractères de différen- 
ciation de l'épithélium, enfin sur l'importance des éléments 
musculaires. Je les ai étudiées chez un certain nombre de types, 
appartenant aux grands groupes de ES et je vais 
maintenant les passer en revue. 

Chez Carabus auralus, que j'ai pris comme type des Carabi- 
des, l'intestin grèle est remarquablement court, Etudié sur des 
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coupes transversales, il présente cinq replis de l'épithélium, 
qui proéminent dans la lumière d’une façon plus ou moins 
accusée suivant l'état de contraction de l'organe, mais qui géné- 
ralement correspondent plutôt à une ondulation large de la 
paroi épithéliale (fig. 34). 


Fig. 34. — Portion d’une coupe transversale de l’intestin grêle de Cara- 
bus auratus : ch — intima chitineuse ; ep — épithélium ; {e = tissu 
conjonctif ; na — fibres musculaires annulaires ; ml — fibres musculaires 
longitudinales. Gr. 146/1. 


Celle-ci est formée de hautes cellules cylindriques, assez 
minces, dont la grande dimension atteint en moyenne 55 u. 
Elles reposent sur une membrane basale toujours d’une extrême 
minceur, visible seulement sous forme d'une ligne colorée. Le 
corps cellulaire présente en son intérieur une structure granu- 
leuse, mais il est au contraire fibrillaire et plus fortement colo- 
rable sur ses faces latérales, adjacentes aux cellules voisines : 
il en résulte que les diverses cellules paraissent limitées les 
unes des autres, non point par une ligne nette, mais par un véri- 
table faisceau de fibrilles s'élargissant un peu au voisinage de 
la membrane basale ; il en résulte aussi que sur des coupes 
suffisamment épaisses, explorées en profondeur à l’aide de la 
vis micrométrique, on aperçoit pour une même cellule, tantôt 
un contenu granuleux, tantôt un contenu fibrillaire, suivant 
que la coupe optique passe par le centre du corps cellulaire, 
ou coïncide avec une de ses faces latérales. Les noyaux présen- 
tent une forme allongée, en relation avec celle des cellules ; 
leur grand diamètre mesure 20 ». Ils sont placés dans la région 
centrale granuleuse des cellules. L'appareil chromatique y 
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consiste en un réseau irrégulier, portant de très petits grains 
arrondis, avec généralement deux masses plus volumineuses. 

Mais ce qui caractérise par dessus tout ces cellules et donne 
à l’épithélium un aspect tout particulier, c'est la différenciation 
de leur partie supérieure, sous-jacente à l'intima. Sur une hau- 
teur de 9 à 10 », elle est entièrement formée de fibrilles très 
nettes, tendues perpendiculairement du corps cellulaire à la 
euticule ; parfois groupées en petits faisceaux, qui ont chacun 
leur pied distinct sur le corps protoplasmique, elles vont s'in- 
sérer isolément sur la chitine. Leur présence n’est point un fait 
artificiel dû à la fixation, car on les observe avec la même 
forme et les mêmes caractères après l'action des réactifs Les 
plus variés (Zexker, Bouin, liquides osmiques de FLewme ou de 
Borne). Les fibrilles se colorent fortement à l’éosine, au vert- 
lumière ; sur des préparations dilacérées, elles se détachent 
irrégulièrement du corps cellulaire et restent attenantes à 
la mince intima chitineuse, sous forme d’une brosse irrégu- 
lière. 

L'interprétation de cette couche fibrillaire sous-cuticulaire est 
très difficile. A-t-on affaire ici à une différenciation de la cel- 
lule, déterminée par la présence de la chitine, la cellule s’at- 
tachant à la cuticule-par ces fibrilles comme le muscle s’insère 
à l'os par son tendon ? Faut-il y voir un stade inachevé de la 
transformation du bord libre des cellules en chitine, transfor- 
mation qui se serait arrêtée après la différenciation d'une mince 
intima et aurait laissé subsister sous forme de fibrilles les tra- 
vées suivant lesquelles s’opérait la chitmisation ? 

Il est bien difficile de décider entre ces deux solutions. Ce 
qui est certain, c'est que l'intima est relativement très mince, 
elle ne mesure que 1,54 environ. Elle est peu colorable et ne 
présente point de caractères particuliers. : 

Une très mince couche de tissu conjonctif rampe sous la 
membrane basale de l’épithélium ; elle paraît être discontinue, 
ou du moins on ne l’aperçoit que par places, notamment au 
fond des replis saillants dans la lumière. On y distingue des 
éléments minuscules, entre lesquels s’insinuent des trachéoles 
extrèmement fines. 

La couche musculaire annulaire est très mince (94); elle ne 
comprend qu'une seule fibre, qui généralement n’épouse point 
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les replis épithéliaux, mais reste tendue à la surface extérieure 
de l'intestin. ‘è 

Les faisceaux de fibres longitudinaux, au nombre de 5, sont 
placés respectivement à chacun des angles, extérieurement sail- 
lants, du tube intestinal ; ils se composent de six à dix fibres 
grèles, formant un groupe très serré, qu'accompagne générale- 
ment une trachée. 

Par opposition à l'intestin grêle, relativement très court, de 
Carabus auratus, celui des Dytiscides (Dytiscus marginals, 
Acilius sulcatus) est très long, très circonvolutionné. En coupe 
transversale, il offre un aspect différent, suivant qu'on l'exa- 
mine dans sa première moitié ou dans sa seconde. Dans. la 
première, en effet, il forme six replis qui arrivent presque au 
| contact les uns des autres 
dans la lumière intestinale et 
l'oblitèrent à peu près com- 
plètement (fig. 35) ; dans sa 
deuxième portion, 1l n'a plus 
que trois replis, par suite de 
l’abaissement rapide et de la 
disparition des trois autres. 

L'intima chitineuse est ici 
beaucoup plus épaisse qué 
chez le Carabe, mais son 
épaisseur est inégale : chez l’Acilius par exemple, elle mesure 
2u au sommet des replis épithéliaux, 64 au fond des sillons 
séparant les replis ; dans la seconde moitié de l'intestin, où 1l 
n'y à plus que 3 replis, cette épaisseur de 6 y se maintient tout 
le long des zones pariétales intermédiaires aux trois replis. 
On constate la même différence chez Dytiscus marginalis 
l'épaisseur de l’intima est de 6 4 au sommet des replis, de 184 
dans les sillons ou sur les portions de parois séparant deux 
replis saillants. Il semble que ce soit l'inégale épaisseur de 
l'intima chitineuse élastique qui détermine la façon dont se 
fait Le plissement de l'intestin; les zones moins fortement chiti- 
nisées constituent des régions de moindre résistance, où la 
paroi épithéliale cède, en se déformant sous forme de replis, 
aux efforts de constriction exercés par les muscles annulaires. 

Les cellules épithéliales sont moins hautes et beaucoup plus 


Fig, 35. — Portion d’une coupe 
transversale de l'intestin grêle d’Aci- 
lius sulcatus. Gr. 146/1. 


F4 


du / 
fr 


PT ÉTAT CE en PAT 


w, 
É 

: 

“À 
FA 


8 


né opte dan 5: 


: 
\ 


MORPHOLOGIE DU TUBE DIGESTIF 183 


larges que chez le Carabe. Leur hauteur est de 364 éhez le 
Dvtique, de 284 chez l’Acilius. Chez le Dytique elles présen- 
tent dans toute leur masse une structure fibrillaire, et on 
n'aperçoit pas leurs limites latérales : les noyaux peu nombreux 
permettent de discerner grossièrement l'individualité des cellu- 
les ; d’ailleurs leur partie supérieure est légèrement bombée, 
et à chacune d’entre elles correspond une légère voussure de 
la chitine. 

On n'apercçoit point chez le Dytique de zone fibrillaire spé- 
ciale sous-cuticulaire, mais elle apparaît nettement par endroits 
chez l'Acilius, où elle mesure environ 3u. Chez ce dernier 
insecte, les larges cellules épithéliales sont beaucoup moins 
fibrillaires dans leur structure générale, et il est permis d'en 


_conelure qué chez le Dytique c'est La différenciation fibrillaire 


générale du corps cellulaire qui remplace la différenciation 
oERIS sous-cuticulaire. 

Quelques éléments conjonctifs s’aperçoivent à la base des 
replis épithéliaux. La couche des fibres annulaires est mince, 
constituée par une ou deux fibres. Il existe six faisceaux longi- 
tudinaux de fibres musculaires, correspondant aux six replis de 
l’épithélium. 

Chez les Staphylinides (Ocypus olens), l'intestin grêle forme 
une douzaine de replis peu saillants ; il présente des caractères 
histologiques qui le rapprochent id de celui des Carabides 
que de celui des Dytiscides (fig. 36). L'intima est d'une extrème 
minceur (1,5) et, aux plus forts grossissements, son bord 
libre apparaît très finement denticulé. Les cellules épithéliales 
sont très allongées (45 u), sans être très grêles, avec un corps 
très granuleux, renfer- 
mant un assez gros 
noyau arrondi ou ova- 
laire. Leur bord supé- 
rieur est constitué par 
des fibrilles fortes, rela- 

Fig. 36. — Portion d’une coupe transver- 


tivement hautes (124), sale de l'intestin grêle d’Ocypus olens. 
formant une bordure Gr. 146/r. 


-sous-cuticulaire  extré- 


mement nette. 
La musculature annulaire est formée par une ou deux fibres. 
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La musculature longitudinale parait extrêmement réduite : je 
n'ai pu réussir à en découvrir les fibres. 

Avec les Lucanides (Dorcus parallelipipedus), les Melolon- 
thiens (Melolontha vulgaris), nous rencontrons une structure 
très simplifiée. L’intestin grêle est presque réduit à l'épithé- 
lium, très régulier, formé de cellules cubiques, séparées par 
des limites très nettes et pourvues d’un gros noyau, très chro- 
matique. L’intima est très mince et la musculature très 
faible. | 

Mais chez Melolontha vulgaris cet intestin est remarquable 
par la présence d’une assez 
volumineuse dilatation inter- 
posée sur son trajet. C’est une 
poche fusiforme, longue de 8 à 
9 mm. et large en son milieu 
de 3 mm., un peu recourbée 
sur elle-même. Sa paroi laisse 
voir extérieurement six lignes 
blanchâtres longitudinales, dé- 
limitant entre elles autant de 
bandes étendues d’une extré- 
mité à l’autre de la dilatation. 

Si l’on ouvre cet organe en 
fendant en long sa paroi et 
qu'on l’étale (fig. 37), on recon- 
naît que sa lumière est extrè- 
mement réduite, par suite de 
la présence de nombreux replis 
internes disposés en six ran- 
gées, qui correspondent aux 
bandes longitudinales visibles 
extérieurement. Ces replis ont 

Fig. 37.— Dilatation à replisinter- la forme de demi-disques em- 
le ASE de UE x pilés les uns sur les autres dans 
étalé. Gr. 7,5/1. chaque rangée. Du côté supé- 

rieur, ils commencent brus- 
quement suivant une ligne circulaire très nette ; du côté infé- 
rieur, ils s'abaissent graduellement et finissent par de très 
légers replis. La surface des replis est de couleur brunâtre. 
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L'aspect de l'organe, étudié ainsi par sa face interne, est des 
plus caractéristiques. 

Une coupe transversale (fig. 38) rencontre les replis en 
diverses directions et montre des dispositions qui seraient diffi- 
cilement compréhensibles sans l'étude macroscopique préala- 
ble que nous venons d'en faire. La paroi externe est formée par 
les mêmes cellules épithéliales que le reste de l'intestin grêle ; 
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Fig. 38. — Dilatation de l'intestin grêle de Melolontha vulgarrs, portion 
d’une coupe transversale : ep — épithélium: caf = substance de revète- 
ment des replis épithéliaux ; na= fibre musculaire annulaire; nl —fibres 


musculaires longitudinales. Gr. 63/1. 
\ 


et c’est cet épithélium qui forme les replis si caractéristiques 
de la région. Ces replis et eux seuls, à l'exclusion de l'épithé: 
lium pariétal, sont coiffés par une épaisse couche d’une subs- 
tance offrant un aspect tout particulier. Elle ne parait point 
homogène, mais finement granuleuse, elle prend vivement les 
colorants (hématoxyline, magenta); elle est fissurée (au moins 
après l’action des réactifs), et parcourue ainsi par de fins cana- 
licules irréguliers, rameux et touffus, surtout denses dans la 
moitié de la cuticule adjacente à la couche épithéliale ; ils 
paraissent parcourus par de minuscules gouttelettes claires, 
d’une couleur jaunâtre propre, lesquelles viennent s'’accumu- 


ler en grand nombre dans la partie profonde voisine de lépi- 
thélium. Devant l'aspect tout particulier de cette épaisse sub- 


stance cuticulaire, on hésite à y voir de la chitine. J'ai vérifié 
cependant que, traitée par la potasse sur des coupes, elle 
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résiste indéfiniment à l’action de ce réactif : d’après ce carac- 
tère on peut la considérer comme de nature chitineuse, ainsi 
que l’a fait Sreuvez (1913). | 

Tout l'organe est entouré par une ceinture musculaire ; 
celle-ci se compose d’une ou deux fibres annulaires ; extérieu- 
rement se trouve une couche continue de fibres longitudinales. 

Etudiée au point de vue physiologique par Sreupez (1913) 
cette dilatation de l'intestin grêle jouerait un rôle important 
dans l’absorption. 

Chez les Coléoptères hétéromères et tétramères, l'intestin 
grêle présente une grande uniformité. On peut prendre comme 
type d'étude un Ténébrionide, Blaps mucronata, dont la fig. 39 
représente une coupe transversale de l'intestin. 


Be: 
Les 


Fig. 39. — Portion d’une coupe transversale de l’intestin grêle 
de Blaps mucronata. Gr. COL 


La paroi épithéliale forme six grands replis assez saillants. 
L’intima chitineuse est très puissante ; son épaisseur, de 12m 
au sommet des replis, est incomparablement plus forte au fond 
des sillons intercalés entre deux replis, où elle atteint par pla- 
ces 60. On peut distinguer dans la cuticule une lisière très 
mince, qui prend énergiquement le rouge-magenta, et une 
couche fondamentale, peu colorable, présentant une série de 
stries parallèles au bord libre, qui lui donnent un aspect net- 
tement stratifié. 

Les cellules épithéliales, très irrégulières de forme, suivant 
leur emplacement, sont largement arrondies à leur base, et 
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c'est cette partie inférieure de la cellule, à structure granu- 

leuse, qui renferme le noyau. Celui-ci, ovalaire, volumineux 

(18 L.), est très riche en chromatine, répartie en grains arron- 

dis, très réguliers, qui remplissent toute la cavité nucléaire. 

Situé dans une zone protoplasmique plus claire, le noyau est 

très souvent coiïffé, et cela toujours du côté de la lumière intes- 
. tinale, par un croissant de matière granuleuse et opaque, que 
53 la fixation paraît avoir quelquefois contractée à l’intérieur d’une 

vacuole claire adjacente au noyau ; bien que je n'aie pu y 
l découvrir de parties colorables par les réactifs du noyau, cette 
substance donne l'impression d'un produit d'élaboration nu- 
à cléaire. Elle n'apparait que sur des coupes d’intestins fixés aux 
3 liqueurs osmiques, et parait dissoute sur les autres. 

La partie supérieure de la cellule présente une constitution 
nettement fibrillaire, sans que les fibrilles forment une couche 
sous-cuticulaire aussi nette que chez les espèces carnivores où 
nous l'avons d'abord rencontrée. | À 

Sousles cellules épithéliales rampe une délicate couche con- 
jonctive qui renferme de très petits noyaux et qui pénètre dans 
l'épaisseur des replis, entre les deux rangées épithéliales ados- 
sées. Avec elle cheminent des trachéoles très fines, provenant 
des petits troncs trachéens périintestinaux et qui, s'étant insi- 
nuées entre les fibres musculaires de la couche annulaire, pénè- 
; trent jusqu'au sommet des replis épithéliaux. 

14 La tunique musculaire est très forte. Les fibres annulaires, au 
4 nombre de 4 à 6, forment une couche large de 80. Au niveau 
Ë des profonds sillons qui séparent les replis épithéliaux, cette 
+24 couche musculaire se rapproche beaucoup de l'intima chiti- 
| neuse, l’épithélium s’aplatissant considérablement, comme 
comprimé entre celle-ci et celle-là. En ces points, on voit quel- 
ques fibres musculaires s’infléchir vers la cuticule pour s'y 
‘insérer, la fibre se prolongeant, au voisinage de son point 
d'insertion, par des tonofibrilles, qui paraissent traverser les 
cellules épithéliales aplaties. Il existe enfin 6 faisceaux assez 
grèêles de fibres musculaires longitudinales. 
| Chez les Curculionides (Molytes coronatus), les Chrysomé- 
k lides (Timarcha coriaria), les Cérambycides (Dorcadion fiuli- 
ginator), le type de structure est le même et les seules 
différences portent sur l'épaisseur de l'intima et celle de la 
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tunique musculaire. C'est ce qu'on peut voir par la compa- 
raison de la fig. 40 qui montre l'intestin grêle-de Molytes coro- 
natus, avec la figure précédente qui se rapporte à Blaps mucro- 
nata. Xci, chez le Charançon, l'intima est mince (3u), et la 


Fig, 40. -- Portion d’une coupe transversale de l'intestin grêle 
de Molytes coronatus. Gr. 266/1. 


museulature annulaire très peu épaisse (9u), formée d'une 
seule fibre, qu'accompagnent en dehors quelques fibres longitu- 
dinales, représentant Les 6 faisceaux typiques. 


Rectum. — Le rectum présente sa forme la plus simple chez 
les Staphylinides (Ocypus olens), où il n’est que la contmua- 
tion de l'intestin grêle, sans caractères vraiment nouveaux. 
Tout au plus peut-on signaler l'épaisseur un peu plus forte de 
l'intima chitineuse (54, au lieu de 1,54), à encore pourvue de 
fines denticulations. On peut dire qu'il n'y a point ici de rec- 
tum nettement différencié. | 

Dans les autres familles de Coléoptères,. c’est un tube élargi, 
à musculature généralement plus forte, et qui présente dans 
sa première portion des particularités de structure intéressan- 
tes à étudier en détail. C’est le cas de la région à papilles rec- 
lales des Carabides, du-cæcum des Dytiscides et de la région 
rectale à ceinture malpighienne des Coléoptères hétéromères 
et tétramères. Ces particularités n’affectent que la portion 
antérieure du rectum. Sa dernière portion, au voisinage de 
l'anus, prend des caractères nouveaux qui nécessiteront la 
description séparée du rectum terminal. 

1° Région à papilles rectales (Carabus auratus). — Chez les 
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Carabides, la portion initiale du rec- 
tum présente six bourrelets longitu- 
dinaux, visibles extérieurement sous 
forme de bandes assez larges, et 
longues de 2,3 mm. Sur une coupe 
transversale, ces bourrelets se mon- 
trent comme d’épaisses papilles épi- 
théliales, faisant saillie dans la lu- 
mière. On peut en faire l'étude chez 
Carabus auratus (fig. 41). 

Une coupe pratiquée dans le rec- 
tum de cette espèce, nous montre l’or- 
gane fréquemment bourré d excré- 
ments, dont les produits malpighiens 
doivent former une grande part. Sui- 
vant l’état de réplétion, la paroi est 
plus où moins plissée irrégulièrement 
au niveau de ses parties minces, c’est- 
à-dire dans l'intervalle des papilles. 

La largeur maxima de ces papilles 
est de 470 y. Elles sont constituées 
par de hautes cellules épithéliales, 
dressées les unes à côté des autres, 
laissant souvent entre elles, au niveau 
de leur moitié supérieure, de petites 
lacunes. Si ce n’était leur taille plus 
forte (95 en moyenne), elles res- 
sembleraient tout à fait aux cellules 
épithéliales de l'intestin grêle, précé- 
demment décrites. C'est la même 
colorabilité et le même aspect; comme 
les cellules de l'intestin grêle, elles 
ont un contenu granuleux au centre, 
dans la région périnucléaire ; tandis 
qu’elles ont une structure filamen- 
teuse dans leur région pariétale, struc- 
ture bien visible aux endroits où la 
coupe à passé au niveau d'une cloi- 
son séparatrice. Le noyau est volu- 


Fig. 41. — Portion d’une 
coupe transversale du rec- 
tum de Carabus auralus 
montrant une papille rec- 
tale: ch—=intima ; epp— épi- 
thélium de la papille ; epr = 
épithélium banal du rectum ; 
te =tissu conjonctif ; #14 — 
fibre musculaire annulaire ; 
ml = faisceaux musculaires 
longitudinaux ; r = tra- 
chées. Gr. 146/1. 
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mineux et, en raison même de ses grandes dimensions, n’ap- 
parait comme tel que lorsque la coupe l’a rencontré exacte- 
ment suivant son grand axe : on le voit alors mesurer 45 w en 
longueur. L'appareil chromatique est très peu dense, constitué 
par un réseau très délicat, portant des granulations de taille : 
irrégulière. | 

Au voisinage de leur surface chitinisée, les cellules présen- 
tent la même différenciation fibrillaire, déjà constatée dans les 
cellules de lintestin grêle ; il y a là une bordure continue de 
fibrilles, toujours très nettes, dont la hauteur atteint 9 à 104. 
Sur ces fibrilles repose la cuticule de chitine relativement très 
mince (1,5 u). | 

Par leur extrémité inférieure, les che s'appuient sur une 
assez forte couche de mésenchyme, d'aspect très dense, 
épaisse de 9 y, dans laquelle on distingue nettement les petits 
éléments conjonciie. mais où l’on est surtout frappé de l’abon- 
dance des trachées, rencontrées par la coupe en: divers sens. 
Je n'aipu EE cident suivre jusque dans les cellules épithéliales, 
ainsi que cela a été décrit chez d'autres Insectes, les fines 
ramifications issues de ces trachées sou emielitles 

Les régions de la paroi intestinale intercalées entre les 
papilles ont une tout autre constitution. L'épithélium, qui 
représente là l'épithélium banal du rectum, est peu élevé (12 u), 
formé de cellules cubiques, plus fortement colorables que 
celles des papilles, et surmontées d’une cuticule environ deux 
fois plus épaisse (3 u). Le noyau est arrondi, et la chromatine 
y est généralement condensée en une ou deux masses de forme 
irrégulière. Les cellules reposent sur une membrane basale, 
visible seulement sous forme d’une ligne sombre (hématoxy- 
line). I n'y a pas ici sous l’épithélium de véritable couche 
conjonctive. 

Tout l’organe est entouré par une mince cemture musculaire, 
formée d’une seule fibre. Il existe six faisceaux longitudinaux ; 
placés au niveau des espaces interpapillaires, ils sont assez 
puissants, formés chacun de 10 à 12 fibres. Enfin deux gros 
troncs trachéens longitudinaux accompagnent extérieurement 
chaque papille ; c'est d’eux, évidemment, que proviennent les 
minces trachées rampant dans l’épaisseur du mésenchyme 
papillaire 


À 
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Le bord latéral de la papille nous montre une structure spé- 
ciale par laquelle se fait le raccord avec l’épithélium banal du 
rectum. Au niveau de ce bord latéral, on voit le tissu conjonc- 


tif sous-papillaire envoyer des fibres jusqu’à la cuticule chiti- 


neuse ; ce prolongement mésenchymateux forme de chaque 
côté la limite de la papille, au-delà de laquelle commence 
l'épithélium peu élevé des régions interpapillaires. 

De chaque côté, l’épithélium papillaire est séparé du pro- 
longement mésenchymateux par un espace qu'occupent incom- 
plètement deux ou trois cellules à caractères spéciaux ; petites, 
minces, elles ont l'aspect d'éléments jeunes, peu différenciés, 
surmontés d’une cuticule transparente qui ne prend point les 
colorants et parait formée d’une substance différente de la 
chitine, ou tout au moins de la chitine ordinaire, revêtant la 
papille. Le plus souvent, ces petites cellules sont tassées contre 
les premières cellules latérales de la papille, laissant ainsi un 
vide, une lacune entre elles-mêmes et le prolongement du 
tissu conjonctif. Parfois même on ne retrouve plus d'elles 
aucune trace. On a l'impression d'un nid de jeunes cellules, 
plus ou moins épuisé par la croissance et la différenciation de 
ses éléments.’ Il y aurait lieu d'étudier le développement 
embryonnaire de cette intéressante région des papilles rectales. 

Ces organes n'avaient point encore été signalés sous cette 
forme typique, chez les Coléoptères. Ils sont connus depuis 
longtemps chez d’autres Insectes. Observés pour la première 
fois chez l’Abeille par Swauvwerpam (1737), plus tard chez 
Vespa crabro par Sucxow (1849), ils ont été rencontrés dans 
plusieurs ordres d’Insectes (Orthoptères, Hyménoptères, etc.) 
par Léon Durour, qui les a désignés sous le nom de boutons 
charnus et de bandes musculaires. Leuckart (1845) qui a fait le 
premier une étude systématique des bourrelets rectaux chez 
les Insectes, leur a attribué une nature glandulaire et leur à 
donné le nom de glandes rectales, qui a prévalu pour la plu- 
part des auteurs. Leypi6 (1866) cependant proposa le premier 
de. considérer ces bourrelets comme des organes respiratoires 
ancestraux et les rapprocha des branchies trachéennes des 
larves de Libellules. Gecexsaur (1874) à soutenu la même opi- 
nion, rendue très vraisemblable par l'abondance des trachées 
qu'on observe toujours en, relation avec les bourrelets épithé- 
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haux du rectum. Mais C. Caux (1876) est d'avis que la présence 
des ramifications trachéennes ne fait qu'indiquer une grande 
activité sécrétrice et il considère les bourrelets rectaux comme 
des amas de cellules glandulaires. A la même opinion s’est 
rangé Borpas (1895, 1898) pour les Hyménoptères et les Orthop- 
tères. 

En ce qui concerne les bourrelets rectaux de Carabus aura- 
tus, rien dans leur structure histologique, ni dans les carac- 
tères cytologiques de ‘leurs cellules, ne permet de conclure à 
une fonction glandulaire. C'est la raison pour laquelle j'ai cru 
devoir adopter au lieu du terme de glandes rectales, celui de 
papilles rectales, employé par Pérez (1910) à propos des Mou- 
ches. J'ajouterai que s’il faut choisir entre les opinions propo- 
sées jusqu'ici sur la signification des papilles rectales, je 
considère comme bien plus acceptable celle de Leynie et de 
GEGENBAUR qui ont considéré ces papilles comme les restes 
d'organes respiratoires ancestraux : il est certain que la pré- 
sence de nombreuses ramitications trachéennes est tout à fait 
caractéristique de ces organes, chez tous les Insectes où ils se 
rencontrent. Il se pourrait aussi que les papilles rectales dus- 
sent être regardées comme des organes d'absorption ; c’est du 
moins un avis qui peut se tirer légitimement de leur étude chez 
Carabus auratus, et voici quelques arguments à l'appui de 
l'idée que j'émets ici : si l’on accorde un rôle absorbant à 
l'intestin grêle chez les Insectes, il faut l’accorder aussi à des 
papilles dont les éléments histologiques sont identiques à ceux 
de l'intestin grèle, pourvus comme eux d’une intima chitineuse 
extrêmement mince, présentant comme eux une bordure de 
fibrilles sous-cuticulaires qui pourrait bien représenter une dis- 
position cytologique favorisant l'absorption ; en outre, la pré- 
sence de papilles rectales chez les seuls Carabides, où précisé- 
ment l'intestin grêle est excessivement court, alors qu'elles 
manquent au contraire chez les Dytiscides, les Staphylinides, 
Coléoptères également très primitifs, mais où l'intestin grèle 
peut suffire à l'absorption, semblerait bien indiquer que ces 
papilles suppléent chez le Carabe à la brièveté de l'intestin 
absorbant; enfin l'attribution d’un tel rôle aux papilles se for- 
üifie de ce fait que la région où elles se trouvent est toujours 
remplie fortement des résidus de la digestion, distendue par 
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des matières qui paraissent y séjourner très longtemps. L'hypo- 
thèse d'une absorption rectale au niveau des papilles me 
semble, pour ces raisons, pouvoir être très légitimement pro- 
posée. Il faut reconnaitre qu’elle reste une pure hypothèse, 
en l'absence provisoire d'expériences physiologiques for- 
melles. 

2 Cœcum rectal des Dytiscides. — Le rectum des Dytiscides 
se prolonge en avant par une poche cœcale qui peut se dilater 
en ampoule, et c’est latéralement sur le rectum ainsi prolongé 
que vient déboucher l'intestin grêle. La disposition que pré- 
sentent à cet égard Les diverses espèces a été décrite par Borpas 
(4901) : «1° chez les Agabus, l'embouchure (de l'intestin 
grêle) a lieu vers l'extrémité antérieure de l’ampoule et la par- 
tie cœcale est rudimentaire ; 2° chez les Dytiscus et les Cybister, 
la fusion se fait vers le milieu de l’ampoule, et 3 chez les Aci- 
lius, elle a lieu au contraire vers l'extrémité terminale laissant 
ainsi en avant un long appendice cœcal ». 

Etudié au point de vue anatomique chez le Dytique, par 
Bonpas (1901 et 1906) et par RunGius (1911), Le cœcum rectal a 
des parois plus ou moins plissées suivant son état de réplétion 
(il peut arriver à un état de distension considérable), et se pro- 
longe directement par le rectum ; mais sa structure histologique 
est différente de celle de ce dernier. Elle n’a jamais été décrite 
ni figurée avec précision, à ma connaissance. 

La paroi du cœcum est mince, généralement très plissée et 
très contractée sur elle-même sur les coupes, et sa structure 
demande à être étudiée sur des portions bien étalées. L'aspect 
est en effet assez différent, suivant l’état de contraction de la 
paroi. 

L'épithélium (fig. 42) est formé de cellules minces, de hau- 
teur très inégale, èt très peu colorables. Leurs limites de sépa- 
raton sont difficiles à apercevoir ; elles paraissent disposées 
en bouquets et sont coiflées d'une cuticule de chitine, à sur- 
face très découpée, dont chaque dent saillante parait. corres- 
pondre à une cellule sous-jacente. Les noyaux des cellules 
sont très irréguliers de forme, souvent très allongés, surtout 
quand ïls sont situés dans la partie basale comprimée des 
cellules. Une ceinture musculaire formée d'une ou deux fibres 


entoure l'organe. La coupe rencontre aussi des faisceaux mus- 
BounourE 13 
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culaires longitudinaux, au nombre de 7 sur la partie cœcale 
située en deçà de l'embouchure de l'intestin grêle, au nombre 
de 6 sur la portion 
qui se prolonge par 
le rectum propre- 
ment dit. 

Des opinions très 
invraisemblables ont 
été émises sur le rôle 
physiologique de 
cette poche cœcale. 
Borpas (1901, 1906) 
y voit un appareil 


L DU h i 1 
Fig. 42. — Portion d’une coupe transversale ydrostatique, ce qe 
de la paroi de l’ampoule rectale chez Dysticus ne Se comprend 
marginalis : ch intima chitineuse : ep — guère, puisqu'elle 
épithélium ; ma — fibres musculaires annu- EME ; 

laires. Gr. 300/1. est remplie d’excré- 


ments liquides qui 
doivent avoir une densité sensiblement égale à celle de l’eau. 
Porrier (1911) en fait (chez la larve tout au moins) un réser- 
voir destiné à emmagasiner les sucs digestifs dans l'intervalle 
des périodes de digestion. Tout ce qu'on peut en dire avec 
certitude, c’est que les excréments liquides s’y accumulent pour 
être expulsés par intervalles sous forme de jets puissants à la 
surface de l’eau où vit le Dytique. 
3° Rectum à ceinture malpighienne des Coléoptères hétéromè- 
res et tétramères. — Chez les Coléoptères hétéromères et tétra- 
mères (Ténébrionides, Curculionides, Cérambycides, Chryso- 
mélides), la première portion du rectum présente des caractères 
et un aspect tout particuliers, qu’elle doit à la présence d’une 
ceinture de tubes de Malpighi, réunis autour de la paroi intes- 
tinale par une mince membrane conjonctive. Les tubes de 
Malpighi, au lieu de se terminer librement dans le corps de 
l’Insecte, viennent en effet engager sous l'enveloppe conjonc- 
tive de la paroi rectale leurs extrémités distales qui se rami- 
fient et rampent alors à la surface externe de l'intestin. Cette 
disposition que j'ai rencontrée chez divers types de Téné- 
brionides, de Curculionides, de Cérambycides et de Chry- 
somélides, peut être étudiée sur une coupe transversale de 
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la région initiale du rectum chez Blaps mucronata (fig. 43). 

Cette coupe nous présente de dedans en dehors : 1° la paroi 
intestinale avec sa constitution typique; 3° une lacune annu- 
laire (/ac) remplie de sang (coagulé par la fixation) et que par- 
courent des trachées ; 3° le cercle des tubes de Malpighi (M) 
avec l'enveloppe conjonctive. 

Etudions d’abord la paroi intestinale. L'épithélium s'y pré- 
sente avec les mêmes caractères que dans l'intestin grêle : les 
cellules sont assez volumineuses, très irrégulières de forme, 
aplaties, cubiques, piriformes, suivant l’endroit qu’elles occu- 
pent. La euticule, épaisse de 12 y, présente les deux couches, 
de chromaticité différente, que nous lui avons déjà reconnues 
dans l'intestin grêle. 


Fig. 43. — Coupe transversale de la région initiale du rectum chez 
Blaps mucronata : ch=—= intima chitineuse ; ep = épithélium ; ma — cou- 
che musculaire annulaire ; ml — faisceaux musculaires longitudinaux ; 
lac = lacune annulaire ; 4 = trachées ; mc — membrane conjonctive ; 
1M = tubes de Malpighi. Gr. 77/1. 


Cet épithélium, avec son intima, forme six larges replis, à 
surface elle-même ondulée ; ils sont séparés par six profonds 
sillons, très constants, au niveau desquels l’intima chitineuse 
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arrive au contact même de la ceinture musculaire annulaire, 
l’épithélium se laminant entre celle-ci et celle-là. 

La ceinture musculaire se compose d’une seule fibre annu- 
laire, en dehors de laquelle sont disposés six volumineux 
muscles longitudinaux, placés au niveau des sillons épithé- 
laux. À 
Chacun des muscles longitudinaux est accompagné d'un 
gros tronc trachéen, à direction également longitudinale, logé 
dans la lacune annulaire qui entoure la paroi intestinale. Sur 
_les coupes un précipité assez fin, plus ou moins dense, colora- 
ble en rose par l’éosine, remplit ordinairement l’espace annu- 
laire et représente du sang coagulé. La lacune sanguine 
est limitée extérieurement par une membrane conjonctive très 
mince. | 

Juste sous cette membrane se trouvent disposés Les six tubes 
de Malpighi, dans les espaces correspondant aux intervalles 
entre les muscles longitudinaux. L'ensemble de l’organe a 
donc une symétrie hexagonale très nette. Les tubes de Mal- 
pigh1 présentent la structure histologique déjà décrite par 
Lécer et HacexmuLzer (1899) chez les Ténébrionides : la paroi 
du tube est formée par un syncytium protoplasmique, dont la 
surface libre, revêtue d'une bordure en brosse, est très irrégu- 
lière, dessinant des saillies globuleuses qui font hernie dans la 
lumière ; çà et là s'aperçoit un noyau volumineux très chroma- 
tique. 

La figure 43 reproduit fidèlement toutes les dispositions qui 
viennent d'être décrites et qui correspondent à la partie initiale 
de la région rectale. La façon dont se réalisent ces dispositions 
peut être suivie sur des coupes sériées favorables : on voit 
d’abord se constituer autour de la région terminale de l’intes- 
tin grêle une mince couche conjonctive, située concentrique- 
ment à distance de la ceinture musculaire et enfermant des tra- 
chées entre celle-ei et elle-même. En même temps les tubes de 
Malpighi, libres dans le corps de l’Insecte, se réunissent en un 
faisceau dont la coupe transversale laisse très bien: reconnaitre 
les 6 tubes constituants et qui se rapproche de la paroi du 
rectum jusqu à arriver à son contact. Là, les tubes se séparent 
les uns des autres et s'insinuent, à peu près tous au même 
niveau, sous l'enveloppe conjonctive, en glissant obliquement 
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suivant la circonférence, de manière à se répartir peu à peu, à 
égale distance les uns des autres, sur le pourtour de l'intes- 
tin. Alors se trouve réalisée la disposition symétrique repré- 
sentée par la figure 43. 

De même, par des coupes en séries pratiquées à partir de la 
coupe précédente, on peut se rendre compte des modifications 
qui interviennent un peu plus en arrière. Ces modifications 
portent : 1° sur la musculature ; 2 sur la ceinture des tubes 
de Malpighi. Les dispositions structurales auxquelles elles abou- 
tissent sont représentées par la figure 44. 

En ce qui concerne la ceinture musculaire annulaire, il ne 
subsiste plus qu’une fibre extrêmement mince, qui présente 


_ des caractères assez curieux : elle a perdu presque complète- 


ment toute striation transversale, et c’est tout au plus en cer- 
tains points, et à un très fort grossissement, que des traces de 
cette striation peuvent être encore reconnues ; elle’ présente 
encore de loin en loin de très petits noyaux et, accolée parfois 
à la base de l'épithélium, elle pourrait être prise facilement 
pour une mince couche conjonctive. Les muscles longitudinaux 
présentent la même forme et la même situation que précédem- 
ment, mais ils sont moins volumineux ; très souvent Le gros 
tronc trachéen qui accompagne chaque faisceau musculaire, 
s'est incorporé à ce faisceau. 


Fig. 44. — Portion d’une coupe transversale du rectum à ceinture mal- 
pighienne chez Blaps mucronata : te = tissu conjonctif ; les autres dési- 
gnations comme dans la figure 43. Gr. 77/1. à 


Au niveau de chaque muscle longitudinal, l’épithélium fait 
place à un véritable faisceau de fibrilles (tonofibrilles) ; tendues 
entre les fibres musculaires et la chitine, elles paraissent être 


198 DEUXIÈME PARTIE 


le résultat d’une différenciation des cellules épithéliales, ainsi 
que le montrent les noyaux épithéliaux qu'on peut découvrir 
encore intercalés entre les fibrilles. Les muscles s’attachent à 
la cuticule par l'intermédiaire de ces fibrilles ; la chose est net- 
tement visible pour la fibre annulaire, que l’on voit se prolon- 
ger à chacune de ses extrémités par les tonofibrilles les plus 
latérales aboutissant à la cuticule. 

Par suite de la réduction de la musculature, les plis de l'épi- 
thélium ont disparu et la lumière centrale de cette partie de 
l'intestin est devenue régulièrement circulaire. 

En ce qui concerne les tubes de Malpighi, ils ne tardent point 
à se ramifier ; et leurs ramifications, en s'étendant tangen- 
tiellement, forment un manchon presque continu autour de 
l'intestin ; il est cependant toujours possible de reconnaitre la 
limite entre les zones respectivement occupées par les six tubes 
ramifiés. La couche de tissu conjonctif externe est devenue plus 
épaisse, elle renferme dans son épaisseur de nombreuses tra- 
chées très fines. sr 

La lacune sanguine est beaucoup moins large. La ceinture 
malpighienne se trouve ainsi beaucoup plus rapprochée de la 
paroi intestinale. 

Le rectum à ceinture malpighienne se présente avec les 
mêmes caractères essentiels chez Otiorynchus ligustici, Moly- 
tes coronatus, Timarcha coriaria et T. tenebricosa, Dorcadion 
fuliginator, ete. Sa signification physiologique est très obscure. 
Meraznirov (1908) qui a rencontré la même disposition chez les 
chenilles de Galleria melonella et Poyarkorr (1910) qui l’a vue 
chez la Galéruque de lOrme, émettent l'hypothèse que les 
tubes de Malpighi, inclus dans la paroi rectale, doivent retenir 
parmi les substances absorbées à ce niveau de l'intestin, les 
produits toxiques. Cependant Meraznikov, à la suite d’expérien- 
ces appropriées, déclare n'avoir jamais vu les cellules des tubes 
absorber tellé ou telle matière colorante ; il n’a jamais rencon- 
tré non plus de produits d’excrétion dans la lumière des tubes. 
Il se pourrait fort bien que le rectum à ceinture malpighienne 
ne remplisse aucun rôle très important. 

4° Rectum terminal. — La paroi terminale du rectum, dont 
la structure se montre entièrement différente des diverses 
structures particulières qu'on rencontre dans la partie initiale, 
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représente le rectum proprement dit, c’est-à-dire la portion 


_ de l'intestin où s’accomplit la défécation. 


Chez les Carnivores (Carabides, Dytiscides), l'épithélium 
forme de nombreux plis irréguliers, assez serrés les uns contre 
les autres, et peu élevés. Cet épithélium est bas, revêtu d’une 
intima assez épaisse, deux caractères surtout marqués chez le 
Dytique. La musculature reste faible et ne devient guère plus 
importante au voisinage de l'anus. 

Au contraire, chez les Herbivores, on trouve généralement 
une forte musculature rectale, en rapport avec l’abondance de 
déchets solides que laisse l'alimentation. 

Chez Melolontha vulgaris, en particulier, le rectum (fig. 45) 
offre une puissante ceinture musculaire annulaire, atteignant 
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Fig. 45. — Rectum du Melolontha vulgaris, portion d’une coupe 
transversale. Gr. 146/1. 


245 Let dont la disposition est assez particulière. L'épithélium 
forme de nombreux replis peu élevés, parmi lesquels on peut 
distinguer six sillons très profonds et très constants, au fond 
desquels la cuticule chitineuse s'enfonce au contact des muscles. 
Ceux-ci forment six bandes disposées bout à bout et se rejoi- 
gnant au niveau de ces sillons épithéliaux. En ces points les 
fibres les plus internes se fixent sur la cuticule par des tono- 
fibrilles, qui prennent intensément la laque de fer et masquent 
presque complètement l’épithélium qu'elles pénètrent. Les 
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autres fibres musculaires s’entrecroisent et s’anastomosent par : 
leurs extrémités, où la striation transversale disparait; quel- 
ques-unes paraissent s'incurver pour aller se terminer à la 
cuticule. Les six faisceaux musculaires ainsi placés bout à bout 
se contractent indépendamment les uns des autres, ainsi qu’on 
peut le constater par les déformations péristaltiques du rectum 
sur l'animal vivant; la ligne suivant laquelle se joignent et 
s’entrecroisent les fibres de deux faisceaux voisins, fonctionne 
comme une sorte de tendon commun, sur lequel prennent 
appui ces faisceaux pour se contracter. 

Chez les Coléoptères dont la région rectale initiale est entou- 
rée d'une ceinture malpighienne, la portion terminale du 
même organe offre une structure assez constante. Nous pou- 
vons prendre encore comme type le rectum de B/Gps mucro- 
nata (fig. 46). 
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Fig. 46. — Portion d’une coupe transversale de la région terminale du 
rectum chez Blaps mucronata. Gr. 146/1, 


En coupe transversale, l'aspect général de la lumière est 
déterminé par l'existence de six grands replis, entre lesquels 
s'intercalent six replis plus petits et plus ou moins marqués. 
La cuticule est épaisse (18 ) et présente les deux couches 
superposées qui existent sur toute la longueur de l'intestin 
postérieur. L'épithélium est formé de petites cellules claires, 
peu colorables, imbriquées en groupes serrés, où elles se pré- 
sentent avec des formes variables ; cet épithélium se lamine au 
niveau des sillons interposés entre ces replis saillants, et ces 
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points correspondent aux lignes d'insertion des fibres mus- 
culaires. La musculature est puissante (140 y d'épaisseur). 
En résumé, le rectum terminal se caractérise par les traits 


_ généraux suivants : épithélium ordinairement bas, intima chi- 


tineuse relativement forte, musculature annulaire puissante 


chez les types herbivores. 


CHAPITRE VI 


2 ESSAI D'INTERPRÉTATION DYNAMIQUE 
DE QUELQUES CARACTÈRES DU TUBE DIGESTIF 


J'ai déjà fait pressentir, au début de cette étude morpholo- 
gique, à quelles difficultés ne pouvait manquer de se heurter 
toute tentative d'interprétation dynamique, relative à la forme 
et à la structure d'un organe aussi compliqué et hautement 
différencié que le tube intestinal des Coléoptères. On sait quel 
luxe d'observations et d'expériences est le plus souvent néces- 
saire pour dégager les causes auxquelles se rapporte l'existence 
ou l'apparition dans un organisme d’un caractère morpholo- 
gique souvent minime, comme une tache pigmentaire, une ner- 
vure aux ailes, ou telle autre particularité d’ornementation 
extérieure. Par là on peut comprendre combien il est impos- 
sible de reconstituer, d’une facon même approchée, le détermi- 
nisme qui a présidé à l'établissement des caractères de forme 
et de structure aujourd’hui réalisés dans le tube digestif des 
divers types de Coléoptères. Il faut se représenter la constitu- 
tion tout entière d’un organisme, et la structure de tel organe 
en particulier, comme le produit de transformations multiples, 
surajoutées Les unes aux autres, au cours de l'évolution des 
lignées ; et ces transformations elles-mêmes, il faut les savoir 
conditionnées, non seulement par l’action des facteurs exter- 
nes, mais aussi par l'état de l'organisme qui, en raison de sa 
constitution propre, au moment où il subissait certaines influen- 
ces extérieures, réagissait à ces dernières suivant telle ou telle 
direction. Comment dès lors rétablir la chaine innombrable - 
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qui relie les états présents à La série écoulée de ce que SPENCER 
nommait « les relations externes » et « les relations inter- 
nes ». 

Devant le biologiste s'ouvre, il est vrai, une voie facile : il a 
remarqué que très souvent le changement particulier surve- 
nant dans un ôrganisme, par suite d’un changement dans le 
milieu, est une réponse appropriée au stimulus extérieur et cor- 
respondant au genre de vie dans les nouvelles conditions. Il a 
noté que le résultat le plus frappant de l'influence d'un facteur 
sur un être, est, comme on dit, une adaptation de l'être à cette 
influence. Dès lors il tentera d’interprêter par l'action même 
de tel agent dynamique toute disposition organique ou structu- 
rale, qui lui paraîtra être une réponse avantageuse au stimulus 
exercé par cet agent. Qui ne voit ici le danger de la notion 
d'adaptation ainsi entendue ? La faire intervenir pour expliquer 
une conformation morphologique, é’est en définitive expliquer 
cette conformation par le besoin de l'animal, jugé du point de 
vue humain, c’est oublier, dans des considérations téléologiques, 
la recherche du vrai mécanisme de l'adaptation. 

Pour qui ne veut point se contenter de l'explication verbale 
qui consiste à invoquer l'adaptation, l'interprétation des dispo- 
sitions morphologiques rencontrées dans l'étude d'un organe ou 
d'un appareil devient un problème dans la plupart dés cas 
insoluble. Je voudrais montrer cependant comment on peut 
essayer de comprendre, dans un esprit purement dynamique, 
certaines particularités de structure qui ont été décrites dans 
les chapitres précédents. 


Tout d’abord, la morphologie dynamique tire un grand parti 
(qui deviendra de plus en plus grand, je crois, à mesure que la 
science se développera) du rôle joué dans les organismes par 
les substances d'ordre catagénétique, dont l'exercice mème de 
la vie encombre ces organismes : l'acide urique ne se montre- 
t-il pas, dans l’embryogénie de l’nsecte, comme ayant une 
répereussion morphogénique de première importance, puisque 
son dépôt dans un rein d’aceumulation qui deviendra le corps 
gras, détermine chez l'embryon l'oblitération de la cavité 

. générale primitive. C’est là un exemple dont nous sommes 
“particulièrement frappés parce que nous sommes habitués à 
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voir l'acide urique, s'éliminant facilement des organismes adul- 
tes, n'y jouer aucun rôle. Mais combien de substances, déchets 
des échanges vitaux, sont normalement conservées dansle corps 
de l’animal et deviennent un élément important de la consti- 
tution des organes. C’est le cas pour la chitine : cette substance, 
que nous avons déjà longuement étudiée du point de vue phy- 
siologique, joue son rôle dans la structure morphologique, en 
déterminant certaines conformations des intestins antérieur et 
postérieur. 

C’est la chitine qui, présentant souvent de notables différences 
d'épaisseur le long du pourtour du tube intestinal, conditionne 
le nombre des replis formés par l’épithélium, la forme de ces 
replis, et par suite l'aspect général que présente une coupe 
transversale de l'intestin. Là où l’intima chitineuse est épaisse, 
la paroi intestinale présente des replis constants, dont la situa- 
tion est déterminée par l'alternance de zones à chitine mince 
et de zones à chitine épaisse : les premières constituent des 
régions de moindre résistance, au niveau desquelles la paroi 
cède à la constriction exercée par les muscles annylaires et se 
déforme en replis ; au contraire les zones à chitine épaisse cor- 
respondent aux sillons séparant les replis, et c’est à leur niveau 
que s'établit l'insertion des fibres musculaires sur l'intima. C’est 
ce qui se voit bien, partout où la cuticule est épaisse, par 
exemple dans le gésier de Carabus auratus, de Silpha obscura, 
dans l'intestin grêle de Blaps mucronata, et surtout dans celui 
des Dytiscides, qui, avec ses deux régions, l’une à cinq replis, 
l’autre à trois replis, montre un cas particulièrement net de la 
règle que j'indique ici. Que l'on veuille considérer le dépôt 
d'une couche inégalement épaisse de chitine comme le phéno- 
mène primitif, ayant déterminé dans la paroi intestinale l’aiter- 
nance de régions plus résistantes et de régions plus souples ; 
— que l'on regarde au contraire Le plissement comme avant 
précédé l’inégal dépôt de la chitine, plus abondant au fond 
des sillons, moins épais au sommet des replis mobiles, on voit 
que c'est toujours la couche chitineuse, qui, avec ses alter- 
nances de zones plus ou moins épaisses, fixe la disposition 
relative des sillons et des plis, leur nombre et leur forme sur le 
pourtour de la paroi de l’intestin. : 

En second lieu, on peut noter que l'importance plus ou moins 
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marquée de la musculature et surtout de la tunique annulaire 
va toujours de pair avec l'épaisseur plus ou moins forte de la 
chitine. Evidemment on ne peut songer à vouloir vérifier mathé- 
matiquement cette relation dans tous les cas ; mais en gros, on 
peut dire que cette relation est certaine. Je citerai, comme 
exemples d'organes à épaisse intima et à puissante muscula- 
ture, le gésier des Carabides et des Dytiscides, l'intestin grêle 
de Blaps mucronata, lœsophage de Melolontha vulgaris, ete. 
Il semble s'établir ainsi un équilibre physiologique entre l’élas- 
ticité de la chitine et la puissance des muscles, antagonistes 
l'une de l’autre dans les mouvements péristaltiques de l'in- 
testin. 

Enfin la chitine prend part d’une façon plus directe à la 
morphologie des intestins antérieur et postérieur, par sa pré- 
sence constante à la surface interne de ces régions du tube 
digestif, et par la place qu'elle tient dans la constitution d’un 
organe aussi varié de forme et souvent aussi compliqué de 
structure que le gésier. Que l’on veuille, avec PLareau (1874) 
et Raume (1911) regarder cet organe comme un filtre, ou un 
appareil valvulaire empêchant les aliments de refluer de lin- 
testin moyen dans le jabot, que l’on veuille au contraire avec 
_Borvas (1901), Bercese (1908) et d'autres auteurs y voir un 
véritable estomac masticateur, c’est la chitine qui forme à son 
intérieur les saillies aiguës, les. carènes et les dents, ainsi que 
les nombreuses soies, qui légitiment l'une et l’autre opinion. 
On peut dire que, d'une façon générale, l'extrémité terminale de 
l'intestin antérieur est caractérisée par des dépôts chitineux 
_ plus accusés, entrainant en ce point dans la constitution de 
l'organe (mode de plissement de la paroi, puissance de la. 
musculature, etc.) des caractères nouveaux. Le gésier des 
Coléoptères carnivores et des Cureulionides n’est que le type le 
plus remarquable et le plus perfectionné auquel aboutissent ces 
modifications. J'ai montré déjà, à propos du gésier de Carabus 
auratus (p: 152), comment toute la constitution de cet organe 
(mode de plissement de la paroi, localisation des muscles lon- 
gitudinaux, conformation générale) pouvait être conçue comme 
liée aux dispositions de l'appareil chitineux. 

Ces quelques exemples nous prouvent que mon hypothèse 
était légitime, lorsqu'au début de ce mémoire je considérais la 
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morphologie du Coléoptère comme dominée par l'importance 
de la sécrétion chitineuse. Car nous venons de constater, dans le 
le cas d'organes particuliers, les intestins antérieur et postérieur, 
quels importants caractères de forme sont, dans ces organes, 
conditionnés par la production de la chitine ; peut-être main- 
tenant comprendra-t-on mieux encore quel intérêt s’attachait à 
l'étude qui a fait l’objet de la première partie de ce travail, 
celles des conditions physiologiques et dynamiques d’où dépend 
la sécrétion de la matière chitineuse. 

Est-ce à dire que l’on a complètement résolu le problème de 
certains caractères de forme, de telle ou telle particularité de 
constitution, en les regardant comme conditionnés par l’exis- 
tence d'un appareil chitineux, Iui-même dû au dépôt d'une 
substance de déchet encroûtant l'organisme ? Assurément non. 
Il reste à reprendre le problème dans son détail, à rechercher 
les déterminismes précis en vertu desquels se fait pour tel 
organe, en tel point, avec telle abondance et tels caractères, le 
dépôt de substance chitineuse qui entraînera pour cet organe 
la possession d'autres caractères de structure déterminés. 
Poussée jusqu’à ce point, la question entre dans le domaine de 
la physiologie cellulaire, et nous ne sommes peut-être pas 
encore assez bien renseignés sur les causes et les conditions 
des processus cyto-physiologiques, pour vouloir dès à présent 
tenter de la résoudre. 


Pour la même raison, il est bien difficile d'attribuer, sinon 
d'une façon gratuite, à telle ou telle influence causale, I diffé- 
rence très marquée que l’on constate dans la structure de lin- 
testin moyen et les phénomènes histo-physiologiques dont il 
est le siège, entre Les Coléoptères herbivores, comme Melolon- 
tha vulgaris, et les carnivores, comme Carabus auratus. Chez le 
Hanneton, la sécrétion à lieu suivant le mode classique des 
boules de sécrétion, comportant ici une forte élimination de 
produits basophiles, sans doute d’origine nucléaire ; elle n’en- 
traine point l’usure immédiate des cellules, qui paraissent 
recommencer maintes fois le cycle sécrétoire, avant d’être 
épuisées et remplacées par des éléments jeunes ; conformé- 
ment à ce fait, la multiplication des cellules régénératrices des 
cryptes est peu active. Chez le Carabe, les processus sont bien 
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différents : une grande partie de la sécrétion s'opère dans les 
diverticules glandulaires et donne lieu à l'élimination d’une 
matière purement acidophile, qui s'échappe à travers la bor- 
dure des cellules sous forme de gouttelettes très fines, et non 
sous celle de boules de sécrétion ; ces dernières ne s’observent 
chez les carnivores que d’une façon très limitée ; et les pro- 
duits nucléaires basophiles sont mis alors en liberté par effrac- 


tion de la cellule et chute du noyau, phénomènes qui sont très 


intenses sur tout l’épithélium bordant la lumière même du tube 
intestinal, ainsi que l'embouchure des diverticules ; une active 
multiplication des cellules cryptales compense cette destruction 
des éléments épithéliaux. 

On voit qu'il y a là deux types physiologiques bien tranchés, 
se traduisant par des phénomènes morphologiques différents. Il 
n’est pas douteux qu'ils ne soient en rapport avec des proprié- 
tés chimiques et digestives spéciales dans l’un et l’autre cas. 

Avons-nous le droit d’invoquer les différences de régime ali- 
mentaire comme cause des différences observées dans le com- 
portement histo-physiologique des cellules digestives ? Oui, 


évidemment, mais en remarquant que cette hypothèse ne pren- 


dra une valeur que le jour où nous aurons effectivement décelé 
dans les composants d’un régime alimentaire, Les excitants qui 
déterminent dans la cellule un mode particulier de sécrétion, 


avec tous les caractères cytologiques liés à ce mode de sécré- 
tion. 


IL est un autre caractère de l'intestin moyen, que nous avons 
pu mettre en rapport avec la nature du régime et l'abondance 
de l'alimentation à l’état adulte. C’est sa longueur, considérée 
comme variant proportionnellement à sa surface, dont la mesure 
présenterait de grandes difficultés. En fait, cette proportionna- 
lité n'est qu'assez approximative, à cause surtout de l'existence 
chez les carnivores des diverticules glandulaires, qui augmen- 
tent assez grandement la surface de l'intestin moyen. Mais, 
d’une part, l'augmentation est peut-être moins physiologique 
que morphologique, car, les aliments ne pénétrant jamais dans 


_ces diverticules, une grande partie des fonctions intestinales ne 


peut s’accomplir qu’au contact de la paroi du tube central. 
D'autre part les chiffres que j'ai obtenus dans les mesures sur 
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la longueur de l'intestin moyen accusent des écarts suffisants 
entre certains groupes pour qu'on puisse regarder ces groupes 
comme différant réellement et très notablement, non seulement 
par la longueur, mais aussi, si l’on veut, par la surface de leur 
intestin moyen (1). 

Or j'ai montré que dans ces conditions les Coléoptères qui 
ont l'intestin moyen le plus développé sont ceux qui se nour- 
rissent le plus abondamment à l’état adulte et qui, en mème 
temps, consomment des aliments pauvres en matières assimi- 
lables et riches en résidus : c’est le cas pour les Melolonthiens, 
les Hydrophiles, et surtout pour les Coléoptères copro- 
phages. 

La longueur variable de l'intestin moyen se trouve ainsi en 
rapport avec le travail plus ou moins considérable imposé par 
l'alimentation à cet organe. Comment faut-il concevoir que 
s’établisse une telle relation ? L'interprétation finaliste y verrait 
un effet providentiel, permettant à l’insecte de tirer parti, le 
plus avantageusement possible pour son espèce, de la maigre 


(1) Pour ne laisser subsister aucun doute sur ce point, j'ai voulu effec- 
tuer la mesure de la surface intestinale chez deux types, l’un végétarien, 
l’autre carnivore, afin de voir si celui-ci, grâce à ses nombreux diver- 
ticules, se plaçait au niveau de celui-là, pour l’étendue de la surface sécré- 
toire totale. Une telle évaluation ne peut être que tout à fait approxima- 
tive, ét on ne peut espérer en obtenir que deux ordres de grandeur à 
comparer. | 

Je me suis adressé pour cela au Hanneton et au Carabe doré. Chez le 
Hanneton, où l’intestin moyen est très approximativement cylindrique, la 
surface est aisée à calculer, une fois qu’on connaît la longueur de l’organe 
er sa largeur moyenne : mesurée sur six individus, elle est égale en 
moyenne à 370.40 mm?. 

Chez le Carabe, les choses sont beaucoup plus compliquées. Il faut 
mesurer la longueur de l’intestin et sa largeur moyenne; il faut ensuite 
compter les longs diverticules de la première moitié de l’intestin moyen 
(il yen a en moyenne 420), et calculer la surface intérieure totale de ces 
diverticules, qu’on ajoute à la surface de l’intestin lui-même, en retran- 
chant de la somme la surface de base des diverticules. Ces opérations, 
effectuées sur quatre individus, m'ont donné comme mesure moyenne de 
la surface totale de l’intestin sécréteur : 132 mm?. 

En rapportant ces nombres à la taille de l’animal, soit, pour obtenir des 
rapports homogènes, à la puissance 2/3 du poids P, on obtient les nombres 
suivants : 

Hanneton : 18,4. Carabe : 7. 


On voit donc que par son coefficient de surface intestinale, le Hanneton 
se place encore bien au-dessus du Carabe, 
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nourriture qu'il consomme : ilest, je pense, inutile d'insister. 
Mais, d'autre part, n'est-ce point tomber dans un détermi- 
nisme un peu grossier et trop simpliste que de se représenter 
des aliments abondants et riches en déchets produisant par 
une action mécanique la distension et l'allongement de l'intes- 
tin moyen ? Outre que l’on comprendrait mieux qu'une grosse 
masse d'aliments déterminât une dilatation plutôt qu'un allon- 
gement du tube intestinal, l'explication ne vaudrait rien pour 
rendre compte d’autres effets morphologiques du même régime, 
tel que celui-ci, que j'ai fait ressortir au cours de mon étude 
de l'intestin postérieur : la musculature du rectum terminal 
chez les types végétariens, comme le Hanneton, est particuliè- 
rement développée, en raison de l'abondance des déchets de 


la digestion. 


Mais alors quelle attitude prendre ? Par quel ordre de phé- 
nomènes expliquer ces relations d'apparence providentielle, 
par lesquelles l'organisme paraît être, sinon toujours, au moins 
dans certains cas déterminés, en correspondance avec son 
milieu ? C'est au fond, le mécanisme même de l'adaptation 
quil s'agit d'élucider. 3 

Rappelons-nous ici, avec SPENCER, « qu'il ne saurait y avoir 
de variation de structure si ce n’est celle qui est directement ou 
indirectement la conséquence de la variation de fonction » (1). 
Peut-être serons-nous plus à même de comprendre le méca- 
nisme de l'adaptation, après en avoir étudié un cas purement 
physiologique, l'adaptation des sécrétions diastasiques de l’in- 
testin moyen. C'est ce que nous ferons dans la troisième 
partie. 


(1) H. Spencer : Principes de biologie, traduction française, 1877, 1. I, 


p- 330. 
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DU RÉGIME CHEZ LES COLÉOPTÈRES 


CnapirRe Premier. — Revue des travaux antérieurs et technique person- 
nelle. 


CuapiTRe Il, — Diastase protéolytique. 
CnaprTRe TT, — Monobutyrinase. Lipase. 
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CHAPITRE PREMIER 


REVUE DES TRAVAUX ANTÉRIEURS ET TECHNIQUE PERSONNELLE 


« Un vieux chirurgien, MÉRY, — raconte CLaupe BERNARD, — 
comparait familièrement les anatomistes à ces commissionnai- 
res que l’on voit dans les grandes villes et qui connaissent le 
nom des rues et les numéros des maisons, mais ne savent pas 
ce qui se passe dedans. » La zoologie purement descriptive 
pourrait, à bon droit, ue atout le reproche insi- 
nué, non sans malice, par l'illustre auteur des Lecons sur les 
phénomènes de la vie. Il convient d'ailleurs de faire remar- 
quer qu'il est lui-même en partie responsable de la distinction 
qui, pour la plupart des chercheurs, continue à séparer, 
comme deux domaines tout à fait étrangers l’un à l’autre, 
la physiologie et la zoologie : on sait combien il à insisté 
sur la différence qu'il se plaisait à voir entre les « scien- 
ces naturelles » qui sont « les sciences contemplatives de la 
nature » et les « sciences expérimentales » ou « sciences con- 
quérantes de la nature ». « La morphologie vitale, disait-il, 
nous ne pouvons guère que la contempler puisque son facteur 
essentiel, l’hérédité, n’est pas un élément que nous avons en 
notre pouvoir, et dont nous soyons maitres comme nous le som- 
mes des conditions physiques des manifestations vitales : la 
phénoménologie vitale, au contraire, nous pouvons la 
diriger » (1). 

Le résultat d'une distinction doctrinale aussi tranchée, c'est 


(1) CL. Berxarp : Leçons sur les phénomènes de la vie, 1885, t. I, p. 342. 


214 TROISIÈME PARTIE 


que la physiologie a bien pu, sans doute, comme science stati- 
que, prendre un merveilleux essor, mais qu'elle est restée, 
comme science comparée, à l'état presque embryonnaire. Les 
zoologistes ne se sont presque jamais préoccupés du fonction- 
nement vital, de ses divers modes, de ses relations avec le 
genre de vie chez les animaux qu'ils étaient seuls à bien con- 
naître. Les études physiologiques, pendant de longues années, 
n'ont guère été faites qu'en vue de l’homme et par rapport à 
lui. Tout au plus commence-t-on à comprendre l'intérêt que 
présente la comparaison simultanée des fonctions et des formes 
dans la série animale. 


Il ne faut donc pas nous étonner de trouver bien rudimen- 
taires encore les connaissances actuelles sur les diastases diges- 
tives chez les Insectes. 

Avant le mémoire fondamental de Prareau (1874) qui étudia 

le premier la digestion chez de nombreux types d’Insectes, 
quelques observations avaient été faites sur le Ver à soie par 
BoucanpaT (1850) et par Connazra (1856). Le premier de ces 
auteurs avait reconnu que le liquide sécrété dans l'estomac 
« agit sur la gelée d’amidon en la transformant en sucre » 
(p. 379) et possède la propriété d’émulsionner les corps gras. 
Ces effets caractéristiques furent bien constatés par CORNALIA 
(1856) dans sa belle monographie du Ver à Soie. 
: Bascx (1858) reconnut que chez la Blatte « das Sekret der 
Speicheldrüsen verdaut Stärke, und in mit CIH angesäuertem 
Wasser auch Fibrin » (p. 258). Il ne se prononça pas nette- 
ment sur le rôle digestif de l'intestin moyen, qui, d’après lui, 
intervient sans doute dans la digestion des matières amyla- 
cées. 

Les Recherches sur les phénomènes de la digestion chez les 
Insectes de Prareau (1874), bientôt suivies de recherches ana- 
logues sur les Myriapodes et les Arachnides, constituent le 
premier monument important sur les fonctions digestives des 
Invertébrés. Dans ce mémoire classique l'auteur étudie les 
phénomènes mécaniques et chimiques de la digestion : 1° chez 
les Insectes carnassiers, les uns pourvus de mâchoires (Coléop- 
tères, Dytiscides et Carabides, Orthoptères, Odonates), les autres 
suceurs (Hémiptères) ; 2% chez les Insectes végétariens, soit 
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broyeurs (Coléoptères, Orthoptères, chenilles de Lépidoptères), 
soit suceurs (Lépidoptères adultes). Il résume lui-même ses 
conclusions de la manière suivante : 

« À l’origine du tube digestif d’un grand nombre d'espèces 
existent de véritables glandes salivaires » dont le produit de 
sécrétion, neutre ou alcalin, « possède la propriété caractéris- 
tique de la salive des Vertébrés de transformer rapidement les 
aliments féculents en glucose soluble et assimilable. 

« Chez les espèces où les glandes salivaires font défaut, elles 
sont presque toujours remplacées par un revêtement épithé- 
lial de l’œsophage ou de l’œsophage et du jabot sécrétant un 
liquide qui peut avoir des propriétés salivaires (Hydrophi- 
liens). 

« Dans un grand nombre de cas (Insectes carnassiers, Orthop- 
tères), l’œsophage se dilate en un jabot terminé par un appa- 
reil valvulaire étroit. Les aliments, plus ou moins divisés par 
les pièces buccales, s'accumulent dans ce jabot qui est très 
dilatable, y sont imprégnés par des liquides particuliers neu- 
tres ou alcalins et y subissent une action digestive évidente 
ayant pour résultat, chez les Insectes carnassiers, la transfor- 
mation des matières albuminoïdes en substances solubles et 
assimilables analogues aux peptones, et chez les Insectes qui 
se nourrissent de matières végétales, une production abon- 
dante de sucre aux dépens de la fécule. 

« Lorsque la digestion dans le jabot a pris fin, les matiè- 
res... glissent ou filtrent petit à petit au travers de l’appa- 
reil valvulaire (gésier des auteurs)... 

« Dans l'intestin moyen, les matières alimentaires qui ont 
résisté à l’action du jabot, ou qui ont pénétré directement dans 
cet intestin chez les Insectes où Le jabot et l'appareil valvulaire 
manquent, sont soumises à l’action d’un liquide alcalin ou neu- 
tre, jamais acide, sécrété soit par des glandes locales spéciales, 
comme chez les Orthoptères, soit par une multitude de petits 
cœcums glandulaires, comme chez beaucoup de Coléoptères, 
soit par une simple couche épithéliale Il n’a aucune analogie 
avee le suc gastrique des Vertébrés ; sa fonction est différente 
suivant le groupe auquel l’insecte appartient : chez les Coléop- 
tères carnassiers il émulsionne activement les graisses ; chez 
les Coléoptères hydrophiliens il continue la transformation de 
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la fécule en glucose commencée dans l’æsophage ; chez Les Sca- 
rabéiens il produit aussi le glucose, mais cette action est 
locale, elle se passe dans l'intestin moyen et pas ailleurs ; chez 
les chenilles de Lépidoptères, il détermine une production de 
glucose et de plus émulsionne les graisses; enfin, chez les 
Orthoptères herbivores, il ne semble plus y avoir formation de 
sucre dans l’intestin moyen, ce corps serait produit et äbsorbé 
en totalité dès Le jabot. - 

« L'intestin moyen se vide en général lentement et d'une 
manière continue dans l'intestin terminal dont la première por- 
tion, ordinairement grêle et longue, est très probablement le 
siège d'une absorption active », et peut-être aussi de « phéno- 
mènes digestifs secondaires ».… 

« Quelques substances résistent au travail digestif et sont 
rendues avec les excréments ; telles sont la chitine des tégu- 
ments des Insectes, la cellulose végétale et la chlorophylle. » 
(p:147:118/et 119): 

Presque en même temps que paraissait le remarquable tra- 
vail de PLareau, Jousser DE BELLESME (1875) publiait un mémoire 
analogue intitulé : Recherches expérimentales sur la digestion 
des Insectes et en particulier de la Blatte, dont il résumait les 
conclusions dans une Note présentée à l’Académie des Scien- 
ces (1876). IL étudie les ferments digestifs de cet animal, non 
plus en utilisant le contenu liquide du tube digestif, mais en 
recueillant les sues actifs dans les glandes elles-mêmes. fl 
reconnait ainsi « que l’agent unique de la digestion des matiè- 
res amylacées est le produit de sécrétion des glandes œsopha- 
giennes ou salivaires » lequel, contrairement à l'opinion de 
Basca (1858), « est sans action sur les aliments albuminoïdes ou 
gras ». Mais l’agent le plus important de la digestion est le 
produit des cœcums gastriques, qui n’agit pas sur les matières 
amylacées, mais qui « dissout avec une énergie remarquable les 
substances albuminoïdes, l'albumine coagulée, la caséine et en 
particulier la fibrine », et qui « possède encore la propriété 
d’émulsionner énergiquement les graisses » (p. 98). 

PLareau (1876) confirma ces résultats chez la Blatte améri- 
caine (Periplanela americana). Mais une polémique s’éleva 
entre les deux auteurs (1876), d’abord sur la question de savoir 
si le liquide des cœcums gastriques est alcalin ou acide, puis 
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au sujet de cette assertion de PLareau, que les fonctions des 
glandes gastriques seraient « différentes suivant le groupe 
auquel l'Insecte appartient », opinion que Jousser regardait 
comme « une véritable hérésie physiologique » (p. 463). 

- L'un des plus grands promoteurs de la physiologie compa- 
rée en Allemagne, KrukenserG (1882), dans une longue série 
d'études sur la digestion des Invertébrés, confirma pour 
Periplaneta orientalis et pour Hydrophilus piceus les résultats 
de ses prédécesseurs ; il s’efforça surtout de déterminer, par 
rapport aux ferments protéolytiques des animaux supérieurs, 
la nature de la diastase sécrétée par l'intestin moyen des 
Insectes, et conclut de ses recherches qu'elle était plutôt à 
considérer comme une trypsine agissant en milieu neutre ou 
alcalin. 

A côté de la Blatte, un autre animal devint bientôt classique 
pour les études sur la physiologie de la digestion : c’est le Ver 
de farine ou larve de Tenebrio molitor. Frenzez (1882), dans sa 
monographie du tube digestif de cet insecte, montra que l'in- 
testin moyen qui seul est producteur de sucs digestifs, sécrète 
un « diastatisches Ferment » digérant les hydrates de carbone 
(farine, amidon), dont Le Ver fait sa principale nourriture, et 
aussi un « elweissverdauendes Ferment » qui dissout la fibrine 
et la transforme en peptone. Frenzez refusa au Ver de farine 
la faculté de digérer les corps gras. Mais quelques années plus 
tard Bievermanx (1898) reconnut chez le même animal, en 
outre des diastases déjà trouvées par FRenzez, un ferment lipo- 
lytique et une invertine ; il affirma que la cellulose n'était pas 
digérée par le Tenebrio, il montra que la diastase protéolytique 
_de cet animal est analogue à la trypsine pancréatique, agissant 
en milieu alcalin et produisant de la tyrosine et du trypto- 
phane ; enfin il fit voir que la coloration du contenu intestinal 
est due à l’action d’une oxydase sur la tyrosine. 

Dans les travaux des auteurs décrivant le tube digestif chez 
certains Insectes, on trouve çà et là quelques observations phy- 
siologiques qui ne font guère que confirmer les faits déjà éta- 
blis : c’est ainsi que Visarr (1894), puis Sayce (1899), renouve- 
lèrent sur les phénomènes digestifs des Orthoptères les obser- 
vations de leurs prédécesseurs. De son côté Nazart (1899) sou- 
tint que chez le Ver à soie l’amidon est transformé seulement 
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en dextrine et que l'huile n'est pas digérée; la fibrine par con- 
tre est rapidement dissoute. 

Ayant remarqué que le miel naturel contient une invertine 
dédoublant le sucre de canne, Axenrecp (1903) eut l’idée de 
rechercher ce ferment dans l'intestin de l’Abeille ; il constata 
en effet sa présence surtout dans l'intestin antérieur. 11 étendit 
cette étude à d’autres Insectes : l'intestin des Guêpes, de Musca 
carnaria imvertit très activement Le saccharose, ainsi que celui 
de beaucoup de Lépidoptères adultes et de Chenilles. Celui des 
Coléoptères (Carabus, Dytiscus, Melolontha, Blaps) est un peu 
moins actif; les Notonectes, les Hydrophiles ont un pouvoir 
d’inversion moindre encore. L’intestin du Ver à soie décompose 
fortement la salicine, moins fortement l’æsculine, mais n’a pas 
d'action sur le saccharose, ni sur l'amidon. Tandis que l’intes- 
tin de Musca carnaria est très actif, celui de sa larve (qui vit 
sur la viande) ne montre aucune action. 

Dans deux mémoires importants publiés la même année, 
Koserr (1903) et son élève W. Fiscuer (1903) exposerent les 
résultats de leurs recherches sur certaines diastases des [nver- 
tébrés. Ces auteurs ont pris des animaux très variés, el en 
particulier quelques Insectes (Hannetons, Cochenilles, Canthari- 
des) chez lesquels ils ont mis en évidence un ferment protéoly- 
tique digérant la fibrine, une présure, des oxydases, des dias- 
tases agissant sur les amylacées (amidon, glycogène, inuline), 
sur le saccharose, sur de nombreux glucosides, ete. Maïs tous 
ces ferments ont été recherchés dans le corps entier des ani- 
maux qui étaient broyés finement pour la préparation d’extraits 
actifs. Aussi le travail de Koserr et de Fiscaer n’a-t-l qu’un 
lointain rapport avec la question plus précise des diastases du 
tube digestif. 

À cette question se rattachent plus directement les observa- 
tions de Porra (1904) sur la fonction pancréo-hépatique chez 
les Insectes. À la suite de recherches sur les différents ordres 
de cette classe d'animaux, Porra arrive à cette conclusion,. 
que l'agent Le plus important de la digestion chez les Insectes 
est le produit de sécrétion des follicules glandulaires situés soit 
dans les cœæcums gastriques, soit dans les villosités, soit dans 
l'épaisseur de la paroi intestinale entre les faisceaux de la 
tunique musculaire. Ces glandes exercent à la fois les fonctions 
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du foie et du pancréas des animaux supérieurs, et leur sécré- 
tion a un triple rôle : elle digère les albuminoïdes ; elle scinde 
les graisses en glycérine et acide gras ; elle dissout directe- 
ment les acides gras, en formant un liquide fortement émul- 
sionnant. | 

À partir de ce moment, nous trouvons dans la littérature une 
série de travaux se rapportant à la digestion chez les larves 
d'Insectes. C'est d'abord l'étude de Mme Sieger et METALNIKOFF 
(1904), sur les chenilles de Galleria mellonella parasites des 
ruches, étude que Mrraznixorr (1908) a résumée et complétée 
dans un mémoire ultérieur. Ces savants ont établi que les che- 
nilles de Galleria se nourrissent surtout de cire, qui est l’élé- 
ment le plus indispensable de leur alimentation, et se conten- 
tent comme aliments azotés des substances étrangères contenant 
de l’Az (grains de pollen, mues des larves d’Abeilles, etc.) 
qu'on trouve dans les vieux rayons de miel. La digestion, chez 
ces chenilles, se fait en milieu alcalin : l'intestin produit une 
diastase protéolytique agissant sur la fibrine, une amylase, une 
présure et une lipase, et il sécrète aussi probablement « un 
principe ou des principes dissolvant non seulement les éthers 
composant la cire (l'éther de l'acide palmitique et de l'alcool 
myricique), mais aussi les acides (l'acide cérotique), l’une et 
l’autre substance pouvant servir d’aliment aux chenilles » 
(1908, p. 537). 

À peu près en même temps, Srrovskr (1905) étudiait les che- 
nilles d'une autre Teigne (Tineola biselliella), lesquelles se 
nourrissent exclusivement de laine. Chez ces animaux l'intes- 
tin, au moins dans sa partie digestive, a une sécrétion alcaline. 
La digestion de la kératine serait due à une trypsine ; l’amidon 
est à peine transformé, et la cellulose pas du tout. La graisse 
est bien absorbée comme le montrent les colorations de che- 
nilles obtenues avec des aliments gras artificiellement colorés. 

SEILLIÈRE (1905) mit en évidence chez les larves de Coléop- 
tères xylophages (Phymalodes variabilis) une diastase hydroli- 
sant Ja xylane du bois. 

Guyénor (1907) étudiant la digestion chez quelques larves de 
Mouches appartenant au genre Lucilia arrive à cette intéres- 
sante conclusion que les larves absorbent exclusivement les 
aliments liquides directement assimilables, qui résultent de la 
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digestion des substances albuminoïdes par les microbes de la 
putréfaction ; par suite, elles « ont un travail digestif réduit 
au minimum et ne produisent pas de ferments solubles en 
quantité appréciable ». Elles « accélèrent la putréfaction des 
cadavres en favorisant la pullulation des microbes ». On peut 
done dire qu’ « 1l existe entre ces deux agents de la putréfac- 
tion une véritable symbiose ». 

X. Roques (1909) a suivi la variation de trois diastases diges- 
tives dans l'intestin de ZLimnophilus flavicornis pendant la 
métamorphose. Il s'agit de l’amylase, de l’invertine et d'une 
diastase protéolytique. Leur dosage montre que : 

« 1° L'activité digestive atteint chez la larve son maximum 
pendant la période qui précède la nymphose ; - 

« 2° Elle diminue considérablement, sans disparaitre, au 
début de la nymphose ; 

« 3° L'invertine, contrairement aux deux autres diastases qui 
présentent un minimum, va toujours en croissant » (p. 320). 

Je ne ferai guère que mentionner le travail de Srrauss (1909) 
sur les diastases des hydrates de carbone chez les Lépidoptè- 
res et les Diptères aux différents stades du développement. La 
recherche purement qualitative des dites diastases a été faite 
au moyen d'extraits préparés en broyant le corps entier des 
animaux, méthode grossière qui ne permet point de reconnai- 
tre la part à attribuer au tube digestif dans la production des 
ferments. 

ABDERHALDEN et Heise (1909) ont mis en évidence dans le tube 
digestif de nombreux Invertébrés la présence de ferments pep- 
tolytiques, décomposant la glycyl-l-tyrosine et une peptone 
riche en tyrosine, la peptone Roche, avec formation de tyrosine 
qu'on peut recueillir et peser. Plusieurs Insectes : Libe/lula, 
Blatta orientalis, larve de Tenebrio Molitor, Scarabée, Pieris 
brassicæ, Noctuelle, Porthesia chrysorrhea ont fourni aux 
auteurs des résultats positifs. 

Pour terminer cet exposé, je citerai le travail récent de 
Portier (1911) sur la digestion des Dytiscides et des Hydro- 
philides. Reprenant certains faits, antérieurement observés et 
décrits par Nacez (1896), PorrieR montre que la larve du 
Dytique, ayant enfoncé ses crochets mandibulaires dans le 
corps de sa victime, lui injecte un liquide qui à la propriété de 


RÉGIMES ET DIASTASES 221 


solubiliser rapidement les tissus de la proie; cette opération 
accomplie, elle aspire le liquide enrichi des produits de diges- 
tion et procède ainsi par injection et aspiration successives, 
jusqu'à ce qu'elle ait épuisé le contenu de sa proie ; chez 
l’imago, le mécanisme est le même, mais l'épuisement des tis- 
sus de la proie se fait à l’intérieur du jabot. Au point de vue 
‘des zymases présentes dans le suc digestif de la larve et de 
l'imago, PortiEr se borne à signaler la présence d'une trypsine, 
-_ solubhilisant la fibrine. 
Tout récemment P. RozLanp (191%; a publié les résultats de 
ses recherches sur les diastases des Orthoptères, recherches 
effectuées parallèlement aux miennes et à l'aide de la même 
technique. Il signale pour la première fois la présence de l'in- 
vertine dans les sucs digestifs des Orthoptères et montre que 
chez eux le rôle le plus important dans la sécrétion des fer- 
ments digestifs est joué par les cœcums de l'intestin moven. Il 
pose enfin cette conclusion physiologique que les ferments 
dominant dans les sucs intestinaux de ces Insectes, tous nette- 
ment phytophages, sont les diastases hydrolisant les hydrates 
de carbone; les lipases ne lui ont montré qu'une activité très 
faible ; l’activité protéolytique n'est notable que chez Locusta, 
‘qui présente justement des habitudes fréquemment carnivores. 
La plupart des travaux que je viens d'analyser n’ont guère 
fait qu'établir l'existence de diastases digestives chez les Insec- 
tes et laissent complètement dans l'ombre les variations quanti- 
tatives de ces diastases. À part le travail de Roques (1909) et celui 
de Rozzann (1914), on peut dire que dans tous les autres, la recher- 
che des diastases a été seulement qualitative, et l'étude des sécré- 
tions digestives envisagée à un point de vue purement statique. 
Je me suis au contraire attaché pour ma part à établir com- 
ment varient chez les Coléoptères, en quantité et en qualité à 
la fois, les sécrétions digestives. J’ai ainsi dosé la production 
de cinq diastases dans l'intestin moyen de ces animaux. L'in- 
ñ testin moyen est la seule partie réellement sécrétrice du tube 

digestif, et sa constitution histologique très simple où n'en- 
_ trent que peu ou pas d'éléments musculaires permet d'utiliser 
: un produit de macération de cet organe ; on n'a pas à craindre 
de rencontrer d’autres diastases que celles produites par la 


3227 )0 TROISIÈME PARTIE 


muqueuse sécrétante elle-même. Voici comment j'ai toujours 
préparé cet extrait actif de l’intestin moyen : 

J'utilisais des animaux conservés le moins longtemps possi- 
ble après leur capture, nourris au laboratoire avec les aliments 
qu'ils consomment le plus volontiers à l’état de liberté, et tou- 
jours régulièrement soumis, avant d’être disséqués, à un jeûne 
d'une durée moyenne, suffisante pour que la muqueuse intesti- 
nale ne puisse se ressentir du dernier travail digestif, et pas 
assez longue pour que les animaux aient à souffrir des effets de 
l'inanition : une durée de jeûne d’un jour et demi à deux Jours 
m'a paru être la plus convenable. 

Le lot d'Insectes qui servait à une expérience était rapide- 
ment disséqué, sous la loupe binoculaire, dans l’eau physiolo- 
gique à 7,5 pour 1.000. Les intestins moyens, débarrassés des 
trachées, des lambeaux de corps gras et des tubes de Malpi- 
ghi, étaient fendus dans leur longueur et, ainsi ouverts, rincés 
dans de l’eau physiologique ; ils étaient rassemblés dans un 
verre de montre. et finalement pesés avec soin. 

Je les broyais alors avec du sable fin de Fontainebleau et 
jJ'additionnais la bouillie ainsi obtenue d'une solution de fluo- 
rure de sodium à 2 pour 100, à raison de 1 em° pour 0 gr. 05 
d'intestin. Cette préparation était mise à macérer CRE” 
4 heures à l'étuve , à 30-32, avec un cristal de thymol. Au 
bout de ce temps, le liquide de macération était filtré sur 
papier. C’est dans cet extrait actif qu'étaient recherchées et 
dosées les cinq diastases suivantes : 

1° Une diastase protéolytique ; 

20 Une monobutyrinase ; 

30 Une lipase ; 

4° Une invertine ; 

5° Une amylase. 

L'étude de ces divers ferments fera l'objet des chapitres IT, 
III et IV. 

Dans un chapitre terminal (chapitre V) consacré à la discus- 
sion générale de la théorie classique sur l'adaptation des dias- 
tases, j'apporterai la gerbe de mes résultats personnels à la 
moisson des faits déjà recueillis sur ce terrain par les physiolo- 
gistes, et je serai conduit à exposer comment il faut, selon moi, 
accepter et comprendre la notion d'adaptation physiologique. 


] 


CHAPITRE II 


DIASTASE PROTÉOLYTIQUE 


L'activité protéolytique du suc de macération préparé avec 
l'intestin moyen de divers Coléoptères adultes a été mesurée 
par la méthode des tubes de Mett. C'est un procédé éminem- 
ment simple, qui ne peut évidemment pas renseigner sur le 
terme chimique jusqu'auquel est conduite la protéolyse. Mais 
l'étude que j'ai voulu faire est une étude de physiologie emé- 
matique, et non de chimie biologique ; et pour établir une pre- 
mière comparaison entre les diverses espèces de Coléoptères, 
il y avait avantage à faire usage d’une méthode simple et 
rapide, suffisamment précise au reste pour permettre un clas- 
sement exact des divers types au point de vue de leur activité 
protéolytique. 

Les tubes de Mett étaient préparés avec de la gélatine à 
5 pour 100. Chacun d'eux était placé dans 2,5 cm’ de suc de 


_macération d'intestin, pendant vingt-quatre heures, à la tempé- 


rature du laboratoire. Par surcroît de précautions, et malgré 


‘que le liquide actif fût à base de fluorure de sodium, un cristal 


de thymol était ajouté à ce liquide pour en assurer l’antisepsie. 
D'ailleurs un tube témoin placé dans 2,5 cm° de suc actif, préa- 
lablement porté à 100° C, permettait 4e s'assurer que les phé- 
nomènes de digestion observés étaient bien dus à une action 
diastasique. 

C'est généralement par la longueur de la colonne de gélatine 
digérée qu'on exprime le pouvoir protéolytique d’un suc diges- 
tif. Cependant Scaurz et Borissow ont montré que ce n’était point 
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là le rapport exact et que les pouvoirs digestifs de divers sucs 
protéolytiques étaient entre eux, non point comme les vitesses 
de digestion, mais comme les carrés de ces vitesses, c’est-à-dire 
comme les carrés des millimètres de gélatine Le dans un 
même temps par les sucs. 

C'est de cette for nule plus rigoureuse que j'ai fait usage, et 
le tableau suivant, où je réunis, pour chaque espèce étudiée, 
les résultats obtenus dans les divers essais, avec leur moyenne, 
exprime les pouvoirs digestifs par les carrés des longueurs 
de gélatine digérées. 


K Dates de , | 
Espèces l'expérience Résultats Moyenne 
: : : 48 
S'ilpha litloralis se 1 442 
| 
13 Juin 1910 196 
Carabus auratus 19 juillet 1910 132 170 
15 mai1igit 181 
| | 
17 Juin 1910 181 
: Ame 2 décembre 1910 100 
Dytiscus marginalis ! 2 décembre ot gs 1/46 
Q Janvier 1911 181 
| | 
2h juin 1910 72 
Hydrous piceus. 1 juillet 1910 16 ki 
7 novembre 1910 36 | 
20 Juin 1910 72 | 
. . 8 juillet 191 
Geotrupes sylvaticus ei Aillet o ss 17 
9 Juin 1911 16 
| | 
27 Mai 1910 A 
Melolontha ulgaris 6 juin 1910 ( 1,9 
14 mai 1912 (o) 
| | 
; 19 Juillet 1910 0 
Polyphylla fullo 22 juillet 1910 4 0 
Oliorynchus atroapterus 4 juillet 19r0 (0) | 0 
e 
Blaps mucronata euro É | 0 


De la simple comparaison de ces chiffres, et en faisant inter- 
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venir la considération du régime, on peut conclure qu'il y a une 
étroite relation entre la nature de celui-ci et Le pouvoir protéo- 
lytique de l'intestin chez les espèces étudiées : 

En tête viennent les types carnivores et nécrophages ; tout 
au bas de l'échelle au contraire viennent les Coléoptères végé- 
tariens, chez lesquels on ne parvient généralement point, par 
la méthode de Mett, à déceler le moindre pouvoir protéoly- 
tique : les sues obtenus par macération de la muqueuse diges- 
tive sont impuissants à dissoudre de la gélatine à 5 pour 100. 
Dans une seule expérience sur Melolontha vulgaris, il y eut 
2 mm. de gélatine dissous; mais cette expérience fut un de 
mes premiers essais sur le Hanneton dans lesquels j'éprouvai 
de grandes difficultés à débarrasser complètement la paroi du 
tube digestif des tubes de Malpighi étroitement appliqués 
contre elle; mes notes portent relativement à cette première 
expérience, que l'intestin moyen de 13 Hannetons sacrifiés ce 
jour-là fut « & peu près complètement dépouillé des tubes 
de Malpighi ». 

Peut-être faut-il attribuer à cet 4 peu près, qui laisse soup- 
conner l'introduction de quelques fragments de tubes de Mal- 
pighi dans la préparation du suc de macération, le résultat 
positif de cette expérience, qui s'oppose au résultat toujours 
négatif fourni par les autres essais sur la même espèce. Au reste, 
ce résultat négatif n'implique point que la muqueuse intestinale 
des Hannetons soit absolument dépourvue de tout pouvoir pro- 
téolytique ; 1l signifie seulement que ce pouvoir protéolytique 
est 1ci trop faible pour être mis en évidence par la dissolution 
d'une gélatine à 5 pour 100. 

Ainsi les Coléoptères végétariens paraissent ne sécréter, con- 
trairement aux espèces carnivores, que des quantités très fai- 
bles de diastase protéolytique. Entre ces deux groupes extrêmes, 
s'intercalent deux espèces qui occupent une position moyenne. 
L'une, Hydrophilus piceus, normalement herbivore comme 
imago, est carnivore pendant toute la période larvaire, et sou- 
vent encore se repait de proies à l’état adulte. 

Pour l'autre, Geotrupes sylvaticus, j'ai déjà fait ressortir 
(p. 21)- qu'elle se nourrissait d'aliments relativement assez 


. riches en substances protéiques, consistant surtout en excré- 


ments de grands Mammifères et en Champignons pourris. 
BouNouRE 19 
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Voilà donc encore deux espèces chez lesquelles la production 
de diastase protéolytique paraît liée à l’usage des aliments 
albuminoïdes, et proportionnée à l'importance de cet usage. 

Ainsi, toutes les espèces que j'ai étudiées et comparées au 
point de vue de leur activité protéolytique intestinale, ont 
montré que cette activité était directement en rapport avec la 
nature plus ou moins albuminoïde des aliments, considérable 
chez les types carnivores ou nécrophages, très faible chez les 
Coléoptères franchement végétariens. // y a donc, chez les 
Coléoptères, une adäptation parfaite de la production de dias- 
Lase protéolytique à la nature du régime alimentaire. 
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CHAPITRE HI 


MONOBUTYRINASE, LIPASE 


Lorsque j'entrepris mes premières recherches sur Les diastases 
des Coléoptères, j'eus l'idée, voulant étudier et doser une lipase 
chez ces animaux, d'employer la technique dont s’est servi 
Hanrior (1897) pour la prétendue lipase du système sanguin. 


Elle consiste à saponifier par le ferment que l’on étudie, un 


éther simple de la glycérine, la monobutyrine, et à doser, par 


un titrage acidimétrique, l’acide butyrique mis en liberté. 
Employée avec un contrôle rigoureux des conditions d’asepsie, 
cette méthode est bien capable de mettre en évidence toute 
action diastasique dédoublant la monobutyrine et Les é:hers-sels 
analogues. Je l’ai mise en œuvre de la façon suivante : 

10 ce. d’une solution de. monobutyrine à 1 pour 100 étaient 
additionnés de 1 cc. du sue de macération à étudier ; ce mélange 
auquel étaient ajoutées quelques gouttes de phtaléine du phé- 
nol, était ensuite saturé exactement par une solution de carbo- 
nate de soude. . 

Un témoin était préparé de façon identique, sauf que Le suc 
actif était préalablement pe à 100° C avant d’être ajouté à la 
monobutyrine. 

Le tout était placé à l'étuve à 38-400 pendant 24 heures, 
au bout desquelles l'acide butyrique, mis en liberté, était dosé 
au moyen d’une solution de CO*Na? renfermant 2 gr. 12 par 
litre. Le nombre de gouttes alcalines, nécessaire pour saturer 
l'acidité du liquide et compté avec une pipette donnant vingt 
gouttes au centimètre cube, mesurait l'activité lipasique du suc 
Létodié: 
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Le flacon témoin assurait dans tous les essais un contrôle 
suffisant. La neutralisation de ce mélange témoin, en présence 
de phtaléine, accusait chaque fois une légère acidité, qui se 
développait également, sous les mèmes conditions, dans la 
solution pure de monobutyrine, et qui se neutralisait toujours 


par le même nombre de gouttes, 4 ou 5, de la solution de 


carbonate de soude. Ce nombre de 4 ou 5 était chaque fois 
déduit du nombre de gouttes nécessaire pour neutraliser l’aci- 
dité de la digestion normale, de sorte que la différenée mesu- 
rait sans erreur le dédoublement diastasique de la monobu- 
tyrine. 

J'ai ainsi obtenu les résultats suivants : 


Dates des 


ÉTES Résultats Movenne 
expériences e 


Espèces 


27 Mai 1911 


Silpha littoralis 31 mai 1911 


Carabus auratus 15 Mai 1911 


19 Mai 1911 


0 œ © © © 


( 15 juillet 1918 


12 décembre 1910 
.$19 décembre 1912 


Dytiscus marginalis 
9 janvier 1911 


27 Juin 1910 
1 Juillet r910 
7 novembre 1910 


Hydrous piceus. 


a 


ai 
TR © © S CO 


20 Juin 1910 

8 Juillet 1910 

11 À Le 1010 
Q juin 1911 


Geotrupes syloaticus 


24 juin 1910 
| 
| 


20 Mai 1910 
23 Mai 1910 
Melolontha vulgaris .  .] 27 mai 1910 
30 Mai 1910 
6 juin 1910 


: 19 juillet 1910 
Polyphylla fullo 22 juillet 1910 
Q juin 1910 


Blaps mucronata ! 
L 26 octobre 1910 


| 
| 
| 
| 
| 
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On voit que ce sont les B/aps, et surtout les Melolonthiens, 
Insectes franchement végétariens, qui montrent la plus active 
production de diastase saponifiant la monobutyrine. Chez les 
Coléoptères carnivores, chez les Geotrupes, type des Bousiers, 
cette diastase n'existe qu'en quantité minime. 

Ces résultats, qui furent publiés dans une note à l'Académie 
des Sciences le 23 janvier 1911, n'étaient pas ceux que j'avais 
attendus a priori, lorsque j'avais entrepris d'étudier une dias- 

_ tase digérant les corps gras chez les Coléoptères : au lieu que 
ce soient les Insectes carnivores, à alimentation riche en grais- 
ses, qui manifestent la plus grande activité lipasique, c'étaient 
au contraire les Mélolonthiens, franchement végétariens, qui 
saponifiaient le mieux la monobutyrine. Il semblait qu'il y eût là 
contradiction entre les faits que je publiais et la conclusion que 
jen tirais dans ma note : à savoir que le régime alimentaire 
est Le facteur qui détermine la nature et l’activité des sécrétions 
digestives. 

Ce n'était là cependant qu'une contradiction apparente. Le 
ferment que j'avais étudié dans la muqueuse digestive des 
Coléoptères, s’il dédouble la monobutyrine et les éthers-sels 
analogues, n’agit pas sur les triglycérides et les lécithines que 
dédoublent seulement les vraies lipases. Autrement dit, j'avais 
dosé une monobutyrinase, il me restait à doser une lipase 
vraie. 


La recherche d’une lipase dans un suc de macération aqueuse 
présente d'assez grandes difficultés, surtout lorsqu'elle doit être 
faite dans ces conditions de sensibilité et de précision permet- 
tant un dosage exact. La plus grosse de ces difficultés consiste 

dans l’impossibilité d'obtenir sans des appareils fort coûteux, des 
émulsions assez fines et assez stables, se prêtant à l’action 
de sucs actifs, dont le pouvoir lipasique est relativement très 
faible. 

Aussi divers essais où j'essayai de saponifier par une petite 
quantité de mes sucs de macération,. des huiles naturelles 
(huile d'olives, huile de pied de bœuf, etc.) grossièrement 
émulsionnées par secouage, ne me donnèrent-ils aucun résul- 
tat. Bien des causes durent concourir à cet échec : imperfection 
de l’émulsion, ne permettant pas un contact suffisant et assez 
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prolongé des globules gras et de la diastase, réaction défavo- 
rable du milieu, due à la légère acidité des huiles commer- 
ciales, etc., etc. 

J'eus alors recours à un corps gras naturel, s'émulsionnant 
facilement de lui-même, la lécithine du jaune d'œuf. On sait 
que la léthicine est hydrolisée par toutes les lipases qui saponi- 
fient les corps gras ordinaires, et qu'elle est dédoublée sous 
leur influence en choline, acides gras et acide glycérophos- 
phorique. Par un titrage acidimétrique on peut done avoir 
une mesure de la quantité de lécithine transformée, et 
par suite de l’activité lipasique qui produit la transfor- 
mation. 

J’opérais de la façon suivante : 

Je préparais une émulsion de jaune d'œuf en agitant un cer- 
tain poids de jaune frais dans cinq fois ce poids d’eau distillée. 

10 ce. de cette émulsion étaient additionnés de 2 cc. du suc 
actif, et le mélange était mis à l’étuve à 38-40°C pendant 
24 heures. Un vase analogue, mais où on mettait 2 cc. de suc 
actif préalablement porté à 100°C, servait de témoin. 

Le dosage était fait à la potasse 1/40 normale, en présence de 
phénol-phtaléine, après que le mélange avait été étendu par 
l'addition de 50 cc. d’eau distillée. 

Le flacon témoin accusait généralement une légère acidité 
mesurée, suivant les cas, par 3 à À cc. de potasse 1/40 nor- 
male. Elle provient normalement du jaune d’œuf, ainsi qu'il 
est facile de s’en assurer avec l’émulsion fraichement préparée, 
avant tout séjour à l’étuve. Cette acidité naturelle était dans 
tous les cas déduite de l'acidité totale dosée dans le liquide de 
digestion ; on obtenait ainsi l'acidité développée par laction 
diastasique. 

Au degré de dilution où se faisait le dosage, il n’était pomt 
difficile, malgré la coloration du jaune d'œuf, de saisir le virage 
de teinte et, avec quelque habitude, on arrivait, à une goutte 
près, à établir l'égalité de teinte entre le flacon à digestion et 
le flacon témoin. 

Après titrage de la solution de potasse employée pour le 
dosage acidimétrique, une correction était faite pour exprimer 
le résultat par un certain volume de potasse ex actement 1/40 
normale. 
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Je prends un exemple : 


8 juin 1912. — Expérience sur Carabus auratus (8 indi- 
vidus). 

Le dosage acidimétrique me donne les chiffres suivants : 
Emulsion lécithine + 2 cc. suc actif normal . . . 6,5 cc. 
Emulsion lécithine + 2 cc. suc actif porté à 100°C . 3,2 CC. 
Emulsion lécithine seule avant ou après séjour à 

LT Re RIT vrRL NES AN MR EN AS ES 3,2 CC 
Différence mesurant l'acidité développée par action 

DURE ÉCART ARR ner AL PO ARS NUS 3,3 CC. 


Mais la solution de potasse employée pour ce dosage n’est 
pas exactement 1/40 normale ; il en faut 10,7 cc. pour saturer 
10 ce. de liqueur acide 1/40 normale. Par conséquent les 3,3 ce. 
10 X 3,3 


1071 3,1 cc. de solution de potasse 


obtenus correspondent à 
1/40 normale. 

C’est par ce chiffre de 3,1 exprimant la quantité de liqueur 
alcaline 1/40 normale nécessaire pour saturer l'acidité déve- 
loppée dans la digestion de la lécithine, que je mesure le pou- 
voir lipasique du suc employé pour cette digestion. Pratique- 
ment, pour avoir affaire à des nombres entiers, je le multiplie 
par 10 et je dis que le pouvoir lipasique du suc digestif de 
Carabus auratus est de 31. 


Mes recherches sur la lipase du tube digestif des Coléop- 
tères ont été tardivement commencées et sont un peu moins 
poussées comme nombre d’expériences et d'espèces étudiées, 
que celles sur Les autres diastases ; cependant la comparaison 
s'établit suffisante avec le Carabe et le Dytique carnivores, 
l'Hydrophile allotrophique, le Géotrupe coprophage, le Han- 
neton végétarien ; les résultats exposés dans le tableau cei- 
contre sont parfaitement nets, et pour chaque espèce toute 
détermination ultérieure n’offrirait plus d'autre intérèt que de 
fixer mieux la précision des chiffres, sans changer l'ordre de 
classement : 
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Dates des 


Espèces PES 
expériences 


Résultats Moyenne 


20 juin 1911 37 
Dytiscus marginalis ae ne 
27 novembre 1913 43 
| 
7 Juillet 111 27 
Carabus auratus Le ue ie J 30 
9 Juin 1914 32 
| 
Hydrous piceus. : “ ’ M Fe ; | 4,5 
| 
( 4 juillet 19711 0 
Geotrupes sylvaticus 6 juillet 1912 2 0,7 
Ù 16 octobre 1913 0 
| x | 
Melolontha vulgaris 3j . mai s 0 
DER | 


Avant de vouloir tirer de ces résultats les conclusions qu'ils 
comportent, il est nécessaire de les préserver tout de suite 
d'une objection qui, à bon droit, pourrait leur être adressée et 
dont je me suis préoccupé tout le premier. 

On sait toute l'importance qu'a la réaction du milieu où 
s'opère une digestion lipasique: pour les résultats de cette 
digestion. Les lipases agissent mal en milieu acide, et d'au- 
tant mieux que l’on est plus près des conditions de neutralité 
etmême d’alcalinité. Quelques physiologistesadmettent que des 
variations de quelques centièmes dans l'acidité du milieu peuvent 
faire varier l'action de certaines lipases de 1 à 10. Or, l’aci- 
dité introduite par le jaune d’œuf n’est pas toujours exactement 
la même dans les diverses expériences ; si cette acidité a une 
grande influence, les résultats eux-mêmes ne sont pas compa- 
rables. Il était donc nécessaire de se rendre compte avec préei- 
sioh du rôle joué par l'acidité du jaune d'œuf, en se plaçant 
dans des conditions d’exacte neutralité initiale. 

Nous pouvons préalablement remarquer, cependant, que la 
constance des résultats obtenus dans les divers essais sur une 
même espèce sans neutralisation initiale, nous permet de con- 


k 
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sidérer ici le rôle de la réaction du milieu comme tout à fait 
secondaire. Chez une même espèce, les chiffres obtenus sont 
toujours très sensiblement voisins. Peut-être le léger écart 
qu'il y a entre eux est-il dû précisément à ces différences d'aci- 
dité initiale. Mais on se rend compte tout de suite qu'il n'a pu 
y avoir là une cause d'erreur grave, faussant toute la sériation 
des espèces. 

J'ai fait cependant une vérification formelle en répétant 
quelques expériences dans des conditions plus rigoureuses en 
ce qui concerne la réaction du milieu, c'est-à-dire en neutrali- 
sant exactement le mélange (jaune d'œuf + suc intestinal) 
avant de le mettre à l'étuve. J'ai fait ces essais de facon com- 
parative en opérant à La fois sur mélange neutralisé et sur 
mélange non neutralisé. En voici les résultats : 


sr Mélange non neutralisé . . 43 

Dytiscus marginalis . ù IS 
Mélange neutralisé . . . . 42 

8 
OUR A RU { Mélange non neutralisé . . 32 
"abu alu al : 

Mélange neutralisé . .  . . 36 
Mélange non neutralisé . . 0 

Geotrupes sylvalicus . à 1, dr 
Mélange neutralisé . |. . . 0 


Comme on le voit par ces trois exemples, la neutralisation 
préalable du mélange de digestion parait n'avoir aucune 
influence notable sur le résultat final. Nous pouvons donc 
admettre que les chiffres de Ia page 232 ne sont point faussés 
par le degré d’acidité initial du mélange en expérience, et 
qu'ils expriment bien l’activité lipasique du suc intestinal chez 
les diverses espèces. 


À propos des résultats relatifs à la lipase, je ferai remarquer 
tout d'abord qu'ils s’éloignent complètement des résultats rele- 
vés dans l'étude de la monobutyrinase, qu'ils s'opposent même 
très nettement à eux; ici ce ne sont plus les Hannetons, les 
Insectes végétariens qui viennent en tête, mais bien les Carni- 
vores, Dytiques et Carabes. Monobutyrinase agissant sur les 
mono-éthers de la glycérine, et lipase dédoublant les graisses 
et les lécithines sont bien deux diastases tout à fait distinctes, 
réparties l’une et l’autre de façon particulière et différente chez 
les diverses espèces de Coléoptères. La monobutyrinase n’est 
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bien représentée que chez les végétariens, la lipase seulement 
chez les carnivores. 

La présence de la monobutyrinase chez les végétariens, 
c'est un fait qu’il nous est difficile de mettre en rapport avec le 
régime. Nous ne savons point en effet comment sont représen- 
tés dans l’alimentation des Coléoptères ces éthers simples de 
la glycérine, monobutyrine, monoacétine, elc., qu'est suscep- 
tible de dédoubler la monobutyrinase. Il se peut qu'ils soient 
plus abondants dans les tissus végétaux que dans les proies 
animales et que la présence de cette diastase soit une adaptation 
à un régime exclusivement composé de tissus végétaux. Mais il 
se peut aussi que la monobutyrinase soit, dans l'intestin des 
Mélolonthiens, dépourvue de rôle physiologique. Tant que les 
chimistes ne nous auront pas mieux renseignés sur la présence 
des monoglycérides dans les substances naturelles dont se 
nourrissent les Coléoptères, nous serons empêchés de con- 
clure. 

Mais il n'en est pas de même à propos de la lipase que j'ai 
décelée et dosée en utilisant son action sur la lécithine. Cette 
lipase n’est abondante que chez les types carnivores, Dytiques 
et Carabes ; elle est à peine représentée chez l'Hydrophile, dont 
le régime végétarien peut se mélanger d’aliments animaux ; les 
Geotrupes n’en offrent que des traces ; et on n’en constate plus 
du tout, au moins par le procédé de recherche dont j'ai fait 
usage, chez le Hanneton. 

Or précisément, les proies dont se nourrissent Dytiques et 
Carabes renferment une notable proportion, souvent même 
considérable, de graisses phosphorées et de graisses ordinai- 
res, saponifiables, comme la lécithine, par la lipase intestinale 
de ces Coléoptères. Au contraire les graisses, si facilement 
absorbables par la muqueuse de l'intestin, ne doivent plus 
exister que sous forme de traces dans les excréments que con- 
somment les Bousiers. Et on peut dire qu'il n'y a même 
plus traces de corps gras dans les feuilles d'arbres que dévore 
le Hanneton. 

Nous constatons là, par conséquent, un parallélisme étroit, 
analogue à celui que j'ai fait ressortir au chapitre précédent 
pour la diastase protéolytique, et nous pouvons l’exprimer en 
disant : 
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CHAPITRE IV 


INVERTINE — AMYLASE 


Les récentes recherches de quelques physiologistes, parmi 
lesquels il faut citer surtout Giasa (1909) et Brerry (1911), ont 
montré que les Invertébrés se caractérisaient par une extraor- 
dinaire richesse en ferments hydrolisant les hydrates de car- 
bone ; tandis que les animaux supérieurs ne sécrètent pas de 
ferments solubles capables d'hydroliser des sucres à poids 
moléculaire plus ou moins élevé, comme le raffinose, le gen- 
tianose, le stachyose, des polysaccharides encore plus conden- 
sés comme l’inuline, les diverses celluloses, etc., beaucoup de 
Mollusques et de Crustacés possèdent les diastases nécessaires 
à la digestion de ces corps, en outre des diastases beaucoup plus 
banales, lactase, maltase, invertine, amylase. Srraus (1909) 
qui à étudié des extraits d’Insectes et de larves a décelé égale- 
ment dans les tissus de ces animaux la’ présence de diastases 
assez variées agissant sur divers hydrates de carbone. Il sem- 
ble que d’une façon très générale, Mollusques et Arthropodes 
soient capables de produire une grande quantité et une grande 
variété de ferments solubles, dont quelques-uns n'ont pas 
encore été rencontrés chez les animaux d'organisation plus 
élevée. 

Mon but n’a pas été de chercher à caractériser chez les 
Coléoptères le plus grand nombre possible de diastases (1). 


(1) Pareille étude prend un intérêt plutôt chimique que biologique, 
lorsque les corps hydrolisables par ces diastases se classent parmi les pro- 
duits de synthèse et les curiosités de laboratoire, plutôt qu'ils n’entrent 
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Je me suis borné à y doser deux diastases très banales des 
hydrates de carbone : l’invertine ou sucrase, et l’amylase. La 
technique employée était la suivante : 

Je faisais agir pendant 24 heures à 38-400, 2 cc. de suc de 
macération d’intestin moyen sur 10 cc. de pat de saccha- 
rose à 2 pour 100, dans le cas de l'invertine, ou sur 10 ce. 
d'empois d'amidon à { pour 100, dans le cas de l’amylase. La 
solution de saccharose et l’empois d'amidon étaient fluorés 
à raison de 1 pour 100. Des flacons témoins dans lesquels était 
mis du suc de macération préalablement porté à 100, assu- 
raient Le contrôle dans chaque expérience. 

Au bout des 21 heures de digestion, les sucres réducteurs 
étaient dosés dans les liqueurs par la très précise méthode de 
Mour modifiée par G. Berrranp (1906). Le faible volume des 
liquides en expérience ne permettait point de faire précéder ce 
dosage d’une défécation ; il y avait là une légère cause d'erreur 
consistant dans la réduction de la liqueur cuprique par les 
substances albuminoïdes introduites avec le suc de macération 
d'intestin. Mais on pouvait supposer que la quantité de matiè- 
res albuminoïdes introduites par 2 cc. de suc était sensiblement 
la même dans tous les essais, et que par conséquent l'erreur 


dans la nourriture usuelle des animaux. Certes, la nature des diastäses, 
leur mode d'action, leur spécificité sont, pour le chimiste, des questions 
de premier ordre dont la solution ne peut que gagner à la découverte de 
nouveaux ferments produits par les êtres vivants et capables d'agir sur des 
corps de complexité plus ou moins grande et de configuration connue ou 
hypothétique. Mais le biologiste n'est plus directement intéressé par la 
découverte de ces diastases rares, ne jouant vraisemblablement dans la vie 
de l’animal et, en particulier, dans ses fonctions digestives, aucun rôle 
physiologique, puisque l'animal n’entre jamais en contact avec les corps 
chimiques que ces diastases peuvent hydroliser et à l’aide desquels dans 
le laboratoire on les caractérise. Ces réactions chimiques, en dehors 
desquelles nous n’avons aucun moyen de reconnaître un ferment soluble, 
ne prennent de sens pour le phy siologiste que si elles s’accomplissent habi- 
tuellement dans le corps de l’animal, si la propriété diastasique de fonction 
chimique devient fonction physiologique. Ce que je dis là des diastases 
pourrait être répété à propos des toxines que l’on découvre chaque jour 
vlus nombreuses et plus variées chez les êtres vivants, et qui n’ont que 
bien rarement dans la vie de ceux-ci une utilisation physiologique. La 
présence dans le corps animal de diastases et de venins sans utilisation 
fonctionnelle est d’ailleurs intéressante à un autre point de vue : celui de 
l’origine physiologique de ces corps et de l'interprétation qu’on peut 
donner de leur production. 
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étant constante ne pouvait nuire à la comparaison des résultats 
obtenus. Je n'ai cependant pas eu recours à ce pis-aller. J'ai 
mesuré dans tous les cas la quantité de cuivre réduite par le 
contenu du flacon témoin, et cette quantité de cuivre, ordinai- 
rement très faible, parfois nulle, était déduite de la quantité 
de cuivre réduit constatée dans le flacon à digestion. J'avais 
ainsi par différence les nombres mesurant la réduction opérée 
véritablement par les sucres résultant de la digestion. Ges 
sucres ont toujours été évalués d’après la table donnée par 
G. BERTRAND», pour le sucre Imterverti. 

Je considère les quantités de sucre réducteur ainsi trouvées 
comme mesurant le pouvoir diastasique des divers sucs de 
macération, admettant ainsi, à la suite de la plupart des phy- 
siologistes, que la vitesse de la réaction diastasique, c'est-à- 
dire la quantité de sucre réducteur formée en un temps donné, 
est proportionnelle à la quantité de ferment mise en 
œuvre (1). 


Examinons d’abord les résultats concernant l’invertine : 

La première constatation à faire, parmi ces résultats, est 
l'extraordinaire puissance d’inversion du suc obtenu par macé- 
ration de l'intestin de certaines espèces carnivores, Si/pha lit- 
toralis et Carabus auratus. En faisant agir 2 cc. du suc obtenu 
avec cette dernière espèce, sur 10 cc. de solution de saccha- 


(1) A la suite de ses recherches sur l’amylase, Mlle PriLocne (1908) arrive 
à propos de ce dernier ferment à une loi un peu différente : « L'action de 
Pamylase sur l’amidon, dit-elle (p. 82), n’est pas directement proportion- 
nelle à la quantité de diastase. La relation qui relie la concentration en 
diastase c à la quantité æ de maltose formée est de la forme : 


T—B—Ac ou æ—Bc—Ac 

c 
dans laquelle A et B sont deux constantes déterminées par l'expérience ». 

D'ailleurs, l’auteur fait remarquer que « quand la concentration c est 

petite, le terme — Ac? devient négligeable et la relation prend alors la 
forme : æ — Bec, c’est-à-dire qu’alors la vitesse d’hydrolise est proportion- 
nelle à la quantité de diastase ». Or il n’est pas douteux que, dans les con- 
ditions où J'ai préparé et employé mes sucs de macération, les diastases se 
trouvaient en concentration très faible en présence des substances à trans- 
former. Dès lors il est légitime de considérer la quantité de substance 
hydrolisée en un temps donné comme mesurant directement la quantité de 
diastase introduite par le suc de macération. 


| 
} 
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rose à 2 pour 100, c'est-à-dire sur 200 mg. dé saccharose, 
j obtins, comme poids de sucre interverti, dans les deux pre- 
mières expériences, respectivement 212,1 mg. et 209,1 mg. 
Or il est facile de calculer, en considérant la formule : 


C0" + H°0 — 2C'H 20° 
342 180 


que 200 mg. de saccharose donnent par inversion totale 
210,5 mg. de sucre réducteur. Il était évident que les 
200 mg. de saccharose mis en expérience avaient été com- 
plètement transformés. 


Dates des 


Espèc pr 
ARE æ experiences 


Résultats Moyenne 


27 Mai 1911 Total 
Silpha littoralis 30 Mai 1911 me et Total 
31 Mai 1911 | 
| 
19 Juillet 1910 are 
Carabus auratus 19 Mai 1911 Total 
19 Mai 1QII Hd 


12 décembre 1910 
.ÿ19 décembre 1910 Traces (?) 
9 Janvier 1911 


| 
| 
| 
| 24 juin 1910 89 
| 
+ 
À 


Dytiscus marginalis 


| 69,5 


,8 
# " 27 Juin 1910 73,8 
Hydrous piceus. 1 juillet 1910 hh 2 
7 novembre 1910 74,2 
20 Juin 1910 36,2 
. 8 juillet 1910 26 
Geotrupes syluaticus PEUX Lea Lo, 8 33,6 
Q Juin 1911 31,4 
30 Mai 1910 12,4 
Melolontha vulgaris 3 juin 1910 12,4 11,7 
1/4 mai 1912 10,4 
Polyphylla fullo . . .| 22 juillet 1910 11,9 11,9 
Blaps mucronata _. . .| 26 octobre 1910 17,9 17,9 


Je renouvelai l'essai en doublant la teneur en saccharose de 
la solution à digérer, en la triplant même dans une expérience 
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sur Si/pha littoralis. J'obtins dans tous les cas des quantités 
de sucre réducteur correspondant à la transformation totale de 
la quantité de saccharose mise au contact des 2 cc. de suc diasta- 
sique. Bien entendu ces expériences furent faites dans de 
rigoureuses conditions de sécurité qui ne me laissèrent 

aucun doute sur la réalité d'une action diastasique. | , 

L'existence, chez ces deux espèces de Coléoptères, dun 
aussi extraordinaire pouvoir d'inversion, hors de proportion 
avec celui que j'ai constaté chez toutes Le autres espèces étu- 
diées, pose un problème pour lequel j'ai dû me contenter d'une 
hs provisoire, en recourant à une hypothèse suggérée 
par les idées de Duczaux. On sait que pour Ducraux (1899), 
dans la digestion du saccharose, ce sont « seulement les micro- 
bes qui interviennent avec leurs diastases, ou celles dont ils 
ont fini par imprégner les leucocytes ou la muqueuse du 
canal digestif. On a relevé la présence de ces sucrases en 
quelque sorte exogènes dans l'intestin du chien, du lapin, des 
oiseaux, des poissons, des grenouilles, d’un grand nombre 
d'insectes » (p. 501). Conformément à cette opinion, j'incline à 
croire que l'invertine, produite en extraordinaire quantité par 
l'intestin des Carabes et des Silphes, n’est pas une diastase 
physiologique, c'est-à-dire sécrétée d'une façon normale par 
l'intestin de ces animaux, mais qu’elle est due à des bactéries 
qui en ont imprégné les cellules de la muqueuse, ou qui la lais- 
sent exsuder, même en présence de fluorure de sodium, dans 
les expériences de digestion de saccharose. Je ne vois point la 
possibilité de comprendre autrement la présence, chez les deux 
espèces citées, d’une invertine incomparablement plus abon- 
dante ou plus active que chez les autres espèces. La flore de 
Bactéries produisant cette invertine serait particulière aux 
carnivores terrestres, puisque le Dytique, carnivore aquatique, 

en est totalement dépourvu. 

En dehors de‘cette hypothèse provisoire, je dois, pour le 
moments laisser rentrer le cas des Carabes et des Silphes 
parmi les données inattendues et inexplicables, que le cher- 
cheur rencontre souvent devant lui dans le domaine des faits 
biologiques, et qui tiennent à des facteurs exceptionnels, de 
nature inconnue, masquant la généralité des faits essentiels. 
Quoi qu'il en soit, ces deux espèces ne peuvent être comparées 
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aux autres sous le rapport de leur pouvoir d'inversion intesti- 
nal. Si nous les écartons, il ne nous reste plus qu'un seul type 
carnivore, Dyliscus marginalis, à opposer aux Coléoptères 
végétariens. Dans ces conditions, je ne veux tirer aucune con- 
clusion de la comparaison de ceux-ci et de celui-là, bien que 
l'absence d’invertine chez le Dytique et la présence de ce fer- 
ment chez les végétariens plaident encore dans le sens d’une 
adaptation des diastases à l'aliment. 

On sait en effet que le saccharose est un aliment d'origine 
exclusivement végétale (1). Malheureusement, en ce qui con- 
cerne les Coléoptères végétariens, nous né savons pas exacte- 
ment quelle est la richesse en saccharose des différents végé- 
taux habituellement consommés par les diverses espèces ; de 
telle sorte que nous ne pouvons songer à. établir une compa- 
raison entre ces espèces, pour voir s'il existe une relation 
étroite entre la teneur en saccharose des végétaux consommés 
et la production plus ou moins abondante d’invertine. 

De l’étude de ce ferment nous ne pouvons pas tirer une con- 
firmation très nette de la loi d'adaptation des diastases au 
régime ; mais il ne s’en dégage rien non plus qui nous oblige 


\ 


à mettre en doute cette loi. 


Si Le saccharose est une des formes naturelles sous lesquelles 
les hydrates de carbone entrent dans l'alimentation animale, 
ce n’est peut-être pas la principale. En effet, l'apport en subs- 
tances hydrocarbonées se fait plus encore, en général, sous la 
forme d’amidon. Voyons si la production de l’amylase chez les 
Coléoptères est proportionnée à la richesse plus ou moins 
grande du régime en matières amylacées (tableau p. 242). 

Nous devons tout d’abord remarquer qu'au point de vue de 
la teneur en matières amylacées 1l n’y a point autant de diffé- 
rence entre le régime des espèces végétariennes et celui des 


(1) D’après le dictionnaïre de chimie de Wurrz (article : sucre) le sac- 
charose est très répandu dans le règne végétal ; on le trouve dans les tiges 
d’un grand nombre de graminées (maïs, par exemple), dans certaines 
racines (Angelica, Beta vulgaris, Chœærophyllum bulbosum, Cichorium, 
Daucus carota, Helianthus tuberosus, Leontodon ltaraxacum, Pastinaca 
saliva, etc.), dans le tronc de plusieurs arbres (Erable, Bouleau), dans la 
sève du Noyer et du Tilleul, dans les feuilles de beaucoup d’arbres frui- 
tiers (Cerisier, Pècher, Vigne), dans les fruits, etc , etc. 

BouNoURE 10 
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Dates des 


expériences Résultats Moyenne 


Espèces 


Silpha littoralis : “a ren ie 
1 Mai 1911 
13 Juin 1910 
19 Juillet 1910 
19 Mai 1911 


17 juin 1910 
12 déeembre 1911 
19 décembre 1911 

9 Janvier 1911 


| 
FE 


Carabus auratus . . . 
Dytiscus marginalis 5 


: 27 Juin 1910 
Hydrous piceus. É ; Die a 
7 novembre 1910 
20 Juin 1910 
8 juillet 1910 
11 Juillet 1910 
Q Juin 1911 


Geotrupes sylvaticus . 


30 mai 1010 
Melolontha vulgaris . . ÿ JPA 
13 Mal 1Q12 
1/4 Mai 1912 

: 19 juillet 1910 
Polyphylla fullo Ne Cet ain 


Blaps mucronata . . .| 26 octobre 1910 


\ 


Carnivores que sous le rapport de la richesse en albuminoï- 
des ou en graisses. Car si l’amidon se rencontre abondamment 
dans les végétaux, les tissus animaux dont se nourrissent les 
Carnivores sont le plus souvent très riches en glycogène, égale- 
ment hydrolisable par l’amylase. On peut cependant considérer 
comme certain qu'il entre une plus grande proportion de sub- 
stances amylacées dans l'alimentation dés Insectes végétariens 
que dans celle des Insectes carnivores. 

Or, à part une seule exception fournie par Carabus auratus, 
nous trouvons chez tous les végétariens une production d’amy- 
lase notablement plus forte que chez les Carnivores. Sans 
considérer en détail.les diverses espèces, parce qu'il est diffi- 
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cile d'estimer avec précision la proportion d'amidon que com- 
porte le régime habituel de chacune d'elles, nous pouvons 
dire qu'en général les plus gros consommateurs de substances 
amylacées sont aussi les plus gros producteurs d'amylase. 

Seul Carabus auralus paraît ne point rentrer dans ce cas 
-général. Mes expériences ont décelé chez cette espèce une pro- 
duction d’amylase plus considérable que chez aucun autre 
Coléoptère parmi ceux que j'ai étudiés. Faut-il mettre cette 
sécrétion exagérée d’amylase en rapport avec la grande quan- 
tité de glycogène contenue dans les tissus de Mollusques, de 
Vers et d'Insectes dont le Carabe, extrêmement vorace, fait sa 
proie ? L’explication parait peu admissible, parce que le Dyti- 
que, adapté à un régime analogue, ne présente que des quan- 
tités minimes de la même diastase. Ayant été amené, par des 
raisons déjà exposées, à considérer l'invertine qui existe dans 
l'intestin du Carabe comme d'origine microbienne, je suis 
porté à regarder l’amylase comme ayant la même source. Une 
telle hypothèse, qui pouvait seule nous rendre compte de 
l'extraordinaire pouvoir d’inversion constaté dans l'intestin des 
Carabes et des Silphes, nous permet également d'expliquer 
l'exception que nous rencontrons ici à la règle de l'adaptation 
des diastases au régime. Et si l'on ne veut point accepter cette 
hypothèse, avant que des recherches aient montré dans l'intes- 
tin du Carabe l'existence effective de bactéries productrices 
d’amylase, la sécrétion d’une grande quantité d'amylase phy- 
siologique chez une seule espèce carnivore, ne peut infirmer la 
règle générale, parce que dans ce cas particulier, des causes 
non encore précisées peuvent intervenir pour modifier les 
réactions sécrétoires de l'intestin, se surajouter par consé- 
quent à l’action du régime et masquer le phénomène général. 

Je crois donc pouvoir tirer de cette étude de l'amylase chez 
les Coléoptères une conclusion identique à celle qui résultait de 
la recherche et du dosage de la diastase protéolytique et de la 
lipase. Ce sont les Coléoptères végétariens, à régime riche en 
_amidon, qui secrètent le plus d’amylase. 

Ici encore il y a corrélation entre la nature de l'aliment p* la 
propriété digestive du suc sécrété. 


CHAPITRE V 


Ke INFLUENCE DU RÉGIME SUR LA PRODUCTION.DES DIASTASES 
OPINIONS DES AUTEURS, RÉSULTATS PERSONNELS. 


Il n'est plus douteux actuellement pour moi, que toute Ja 
physiologie de Ia digestion est dominée par ce principe fonda- 
mental, à savoir que le travail de chacun des divers organes 
dont elle dépend est mis en jeu par des ercitants spécifiques, 
et qu'il résulte de là des pins d'adaptation d’une finesse 
remarquable. » é 

Telle est la déclaration que Pawcow (1901) a placée en tête 
de l'édition française de ses Leçons sur « Le travail des glan- 
des digestives ». Elle exprime clairement la pensée qui se 
dégage de cet ouvrage classique dans lequel l'illustre profes- 
seur de Saint-Pétersbourg a rassemblé en un corps de doctrine 
les résultats de ses travaux personnels et de ceux de son école. 
On sait que cette doctrine, très séduisante, quoique non sans 
reproches, popularisée dès son apparition, a pris place dans 
tous les traités modernes de Physiologie. Se 

Les recherches de l'école de Pawrow procédaient de la 
méthode qui consiste à « établir avec précision quelle est la 
quantité de réactif digestif sécrétée pour chacun des aliments 
en particulier, et, pour ceux-ci en totalité, quelle est la nature 
des divers réactifs, et à quel moment ils sont déversés dans le 
canal digestif » (loc. cit., p.5). 

Les expériences ont montré aux chercheurs de l’école russe 
que le suc des diverses glandes, glandes gastriques, glande 
pancréatique, n'est pas toujours identique à lui-même, quel 
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que soit l'aliment ingéré : 11 subit, au contraire, suivant la 
masse et la nature de l'aliment, de notables: variations qui por- 
tent sur la marche de la sécrétion, la quantité sécrétée, la 
constitution chimique et le contenu en diastases ; à ce dernier 
point de vue, lorsqu'une sécrétion contient plusieurs diastases, 
comme la sécrétion pancréatique, les diastases varient indépen- 
damment l’une de l’autre, suivant la nature de l'aliment à 
digérer. 

« Les glandes de l'estomac et du pancréas, dit Pawrow, se 
comportent d’une manière, en quelque sorte, intelligente. Le 
suc qu'elles déversent est, au point de vue de sa quantité et de 
sa qualité, celui qu'exigent précisément la quantité et la nature 
des aliments ; le liquide qu'elles sécrètent est juste celui qui 
est le plus apte à la transformation des aliments ingérés. » 
(p. 69). Et le physiologiste s'émerveille de constater « avec 
quelle précision et quelle ponctualité particulière s'exerce le 
travail digestif » (p 32). Et sa pensée se coule très souvent 
dans le moule du finalisme : « Si l’on compare, dit-il, le travail 


des glandes gastriques dans les différents genres d'alimentation, 


on ne peut méconnaitre une certame adaptation à un but 
déterminé » (p. 57). Et encore : « Telle ou telle marche de la 
sécrétion n'est pas le produit indifférent du hasard, mais 
représente chaque fois une nécessité adaptée à l'élaboration 
appropriée des aliments, pour le plus grand avantage de 
l'organisme » (p. 35). | 

Cependant PawLow se demande comment est rendu possible 
le pouvoir d'adaptation des organes glandulaires, « sur quoi 
repose et en quoi donc consiste cette intelligence des glandes » 
qu'il a constatée. Pour lui, les variations quantitatives et qua- 
litatives de l’activité sécrétoire sont sous la dépendance du sys- 
tème nerveux. L’aliment ne les détermine point par action 
directe, mécanique ou chimique, exercée sur les glandes ou la 
paroi intestinales. Les substances n’agissent que par l’intermé- 
diaire du système nerveux, c’est-à-dire par mode réflexe, à 
point de départ au niveau de la muqueuse gastrique ou duo- 
dénale. Les excitations dues aux diverses substances ont un 
caractère spécifique auquel correspondent les qualités particu- 
lières de la réaction sécrétoire. 

Telle est, esquissée à grands traits, mais avec sa physionomie 
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essentielle, la doctrine classique de l’adaptation des sucs diges- 
tifs à l'alimentation, doctrine extrêmement féconde par les dis- 
cussions qu'elle a soulevées et les travaux qu'elle a suscités. 
Mais si ces discussions et ces travaux ont enrichi le domaine 
des faits, on peut dire que le terrain de la théorie n'offre encore 
que bien peu de cohésion et de solidité. 


Tout d’abord les premières observations qui servirent de 
base à la doctrine de l'adaptation, celles des élèves de Pawrow, 
WassiLJEWw, JABLONSKI, WaALTHER, etc. ont été contestées par plu- 
sieurs des physiologistes qui ont répété leurs expériences, sur- 
tout en ce qui concerne la” sécrétion pancréatique. C’est un 
propre élève de PawLow, Porerski, qui a nié le premier, en 
1902, toute adaptation du pancréas et rejeté l'existence d’exci- 
tants spécifiques déterminant les propriétés enzymatiques du 
suc sécrété. Pour lui, comme pour Mazurkiewicz (1907), plus 
une excitation èst énergique, provoquant une sécrétion rapide 
et abondante, moins la sécrétion est riche de ferments, et vice 
versa ; les variations du suc seraient donc liées uniquement à 
l'intensité de l'excitation. 

D'ailleurs la découverte de l’entérokinase, en 1902, ne per- 
mettait plus de se faire une idée simple de l’adaptation de la 
trypsine pancréatique, et PawLow aurait lui-même déclaré en 
1907 qu'il croyait nécessaire de reprendre l'étude de la ques- 
tion en partant de nouveaux principes. FrouIn (1907) trouva 
alors que dans les diverses alimentations, une égale quantité 
de trypsine est produite à l'état de trypsinogène, mais que ce 
trypsinogène est plus ou moins activable, et, d’une manière dif- 
férente, par la kinase. 

Dans ces dernières années, à part une observation d'Hirara 
(1910), d'après laquelle, chez les animaux nourris de pain, le 
pancréas acquiert un pouvoir amylolytique considérable (de 
300 à 500 fois plus élevé que chez un animal nourri de graisse), 
la théorie de l'adaptation a été combattue par Lonpon et Lukin 
(1910) en ce qui concerne l'estomac et le pancréas, puis par 
Lomgroso, Bomprant et Rinazpint (1912) pour ce dernier organe 
seul. 

Les opinions Les plus contradictoires se heurtent donc au 
sujet de l’adaptation possible des glandes de l'estomac et du 
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pancréas. En ce qui concerne ces cas particuliers, les résultats 
obtenus par l’école de PawLow ne doivent peut-être point sub- 
sister devant la critique expérimentale des auteurs qui se sont 
plus récemment attaqués au problème. Il se pourrait qu'effec- 
tivement il n'y ait point d'adaptation journalière à l’alimenta- 
tion, pas plus que d'adaptation à longue échéance pour les glan- 


des digestives et dans les conditions d'expérience envisagées 


par les auteurs. Faut-il pour cela rejeter la doctrine de PawLow? 
Faut-il seulement la modifier ? C’est ce que nous pourrons 
I 
décider, après avoir achevé de passer en revue les travaux 
? 
qu'elle à fait naître. 


La conception de Pawrow, suivant laquelle la nature du 
repas détermine dans le suc sécrété des variations des diastases 
normales, conduisait naturellement à se demander si l'usage 
prolongé d’une substance alimentaire pouvait déterminer 
l'apparition d’une diastase spécifique, non produite normale- 
ment par l'organisme. On voit qu'ici il s’agit d'un problème un 
peu différent, mais dont la solution positive ne pourrait qu’ap- 
porter une confirmation importante à la doctrine de l’adap- 


tation. 


Quelques expériences ont été entreprises dans ce sens ; mais 
leurs résultats demandent à être critiqués de très près, avant 
qu'on puisse en tirer une conclusion ferme pour ou contre 
l'hypothèse adoptée. 

C'est ainsi que, l’inulase ne figurant pas parmi les diastases 
normales du chien et du lapin, Berry et Porrier (1900) recher- 
chèrent si ces animaux, sous l'influence d’un régime de topi- 
nambours, devenaient capables de sécréter la diastase spécifi- 
que de l’inuline. En même temps que ces auteurs, Ricaur 
(1900) fit la même recherche chez le bœuf, le lapin, le chien 
et le canard. Les résultats de cette double série d'expériences 
furent absolument concordants : jamais il ne fut possible de 
constater la présence d’inulase dans le tube digestif des ani- 
maux soumis à un régime invlacé. 

Mais, en étudiant l’action sur l'inuline d'un certain nombre 
d'acides étendus, Ricaaup (1900) a trouvé « que cet hydrate de 
carbone était très facilement saccharifié par ces acides, et cela 
dans des conditions de dilution ou de température aussi voisines 
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que possible de celles qui se trouvent réalisées dans l’organisme 
animal » (p. 92 et 93) ; et en se basant sur des analyses effec- 
tuées sur le contenu gastrique après un repas exclusivement 
inulacé, le même auteur est arrivé à cette conclusion « que 
chez les animaux, le suc gastrique est l’agent physiologique 
normal de la saccharification de l’inuline » (p. 93). De même, 
Bigry (1911), ajoutant aux remarques de son prédécesseur ses 
propres observations, affirme : « La digestion de l'inuline 
chez les animaux supérieurs se fait exclusivement dans l'esto- 
mac ; elle n’est pas due à un ferment soluble, mais à l'acide 
chlorhydrique du suc gastrique » (p. 199). 

Et Ricuau», de plus, a trouvé que, à la température de 38, 
l'acide chlorhydrique à 0,10 0/0 saccharifie en 24 heures jus- 
qu'à 86,2 0/0 de l’inuline mise en expérience (p. 71 et 72); et 
il a fait remarquer très justement que dans l'estomac où se pro- 
duit un renouvellement incessant de la sécrétion acide et où les 
produits de dédoublement sont versés dans l'intestin au fur et 
à mesure de leur formation, la saccharification de l'inuline doit 
être beaucoup plus rapide que dans un ballon à l’étuve. Dès 
lors, pouvons-nous nous étonner que l'ingestion d'inuline 
n'arrive point à provoquer la sécrétion d'inulase dans l'intes- 
tin des animaux qui normalement ne produisent point cette 
diastase ? Evidemment non, puisque l'inuline ne franchit point 
l'estomac sans y être hydrolisée, puisqu'elle n'arrive point en 
nature dans l’anse duodénale ou dans l'intestin grêle, là où son 
excitation spécifique pourrait provoquer une sécrétion pancréa- 
tique ou intestinale d’inulase. 

Il me semble que pour cette raison, les expériences entre- 
prises chez les animaux supérieurs, avec l’inuline comme ali- 
ment, ne peuvent conduire à aucune conclusion valable con- 
cernant l'apparition possible d'un ferment nouveau sous 
l'influence de l’alimentation. 

Dans d'autres expériences, c'est le lactose qui à servi à 
rechercher si Les glandes digestives pouvaient s’adapter à l’atta- 
que d'une substance alimentaire non habituellement consom- 
mée. Avant d'exposer ces recherches, il ne sera pas inutile de 
rappeler dans quelles conditions la lactase se rencontre dans 
les organismes. 

Après que Dasrre (1889 et 1890) eût prévu l'existence d'un 
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ferment capable de faire subir au lactose, non directement 
assimilable, une « transformation digestive », la lactase fut 
découverte par Paurz et Vocez (1895) dans la macération d’in- 
testins d'enfants à la mamelle, et presque en même temps par 
Rogamanx et Lapre (1895), puis par Fiscuer et Niesez (1896) 
dans la muqueuse intestinale de-plusieurs Mammifères, surtout 
des jeunes animaux allaités, veaux, jeunes chiens, etc. En 
1898, PorrtieR reprenant la question, arrive aux conclusions 
suivantes : 

L’intestin grèle des jeunes chiens, des veaux nourris au lait 
contient la lactase en abondance. 

L'intestin des chiens adultes, celui du lapin adulte, contien- 
nent cette lactase, mais en plus faible proportion. L'intestin 
grêle du porc adulte ne renferme pas de lactase. L'intestin des 


vieux chiens n’agit presque pas ou même pas du tout sur le 


lactose. 

Conformément à ces observations, Oran (1899) constate la 
présence de la lactase dans les fèces des enfants allaités, et 
Porcxer (1906) dans les excréments du chevreau et du veau 
nourris à la mamelle. 

Pour Priumer (1906) les herbivores ne produiraient de lac- 
tase que pendant leur jeunesse ; mais les carnivores et les 
omnivores seraient capables d’en fabriquer pendant toute leur 
vie. Cependant P. Sisro (1907) n’a pu trouver trace de lactase 
chez des chiens et des chats arrivés à l’âge adulte, et C. Foa 
(1910) affirme que la muqueuse intestinale des vieux chiens qui 
n'ont pas ingéré de lactose depuis trois ans est complètement 
dépourvue de lactase. 

Il semble donc bien, suivant l'opinion à peu près unanime 
des auteurs cités, que la présence de la lactase dans l'intestin 
des Mammifères corresponde à la période d'alimentation lactée, 
et que cette diastase décroisse à mesure que l'animal s'éloigne 
de la période d'allaitement, pour disparaitre tout à fait lorsque 
le régime ne comporte plus du tout de lactose. Faut-il voir là 
un fait d'adaptation? Peut-on conclure que si l'intestin, dans le 
jeune âge, est apte à digérer le lactose, c'est parce que une 
alimentation lactée lui apporte de grandes quantités de ce 


sucre? Il paraïtrait légitime d'adopter cette conclusion si Bierry 


(1900) n'avait montré que l'intestin des embryons de Mammi- 
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fères (fœtus d’ovidés et de bovidés) renferme une lactase très 
active, fait confirmé également pour l'intestin du fœtus humain 
par Igranim et Kaumagimer (1910). L'apparition de ce ferment 
soluble bien avant la naissance dans l'intestin de l'embryon ne 
permet point d'invoquer l'allaitement comme cause de la pré-. 
sence du même ferment chez le jeune Mammifère. e 

La question qui se pose alors est la suivante : puisque les 
conditions naturelles ne nous montrent point le phénomène 
que nous avions Cru voir, peut-on expérimentalement pro- 
voquer l'apparition de la lactase chez des animaux qui ont 
depuis longtemps cessé de sécréter cette diastase, comme les 
vieux Mammifères, ou qui normalement n'en ont jamais pro- 
duit : ce dernier cas est celui des Oiseaux. 

Porrier et BierrY (1901) nourrissent alors deux jeunes canards . 
avec un mélange de son et de lactose. Au bout de 15 jours de : 
ce régime, un premier canard ne présente pas encore le fer- 
ment cherché; mais au bout de 25 jours de régime, le second 
canard montre un intestin grêle très riche en lactase. 

A son tour A. Prmmer (1906) soumet un certain nombre 
d'oiseaux à un régime de lactose, mais il n'obtient que des 
résultats négatifs, qui peuvent s'expliquer par la faible durée 
du régime imposé aux animaux. 

Le travail de P. Sisro (1907) montre bien que l'apparition 
provoquée de la lactase exige une longue durée de l’alimenta- 
tion lactosée. Cet auteur expérimente sur des lapins et des pou- 
lets. Au bout de 22 jours chez les poussins, les macérations 
intestinales ne montrent pas encore de lactase, mais après 
63 jours le ferment apparait et il devient très abondant au bout 
de 98 jours. IL disparait au contraire, si l'animal est tenu 
ensuite, pendant 15 jours, au régime normal. 

Bierry (1911) dit alors avoir renouvelé l'expérience : « Nous 
fimes élever à la campagne d'une façon particulière six jeu- 
nes canards provenant d’une même couvée. Dès la naissance, 
ces oiseaux absorbèrent du lait mélangé à leur nourriture. 
À Paris, pendant 8 jours, ils reçurent comme nourriture un 
mélange de son, de lactose et de lait. Ils furent sacrifiés, leur 
intestin ne renfermait pas de lactase (p. 277) ». La durée 
exacte du régime subi par les animaux n'est pas précisée 
davantage 
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Enfin l’expérience de G. Fox (1910) est des plus intéressantes 
par les conditions où elle à été réalisée et la précision qu'elle 
apporte à la solution du problème. Après avoir constaté 
l'absence de lactase chez de vieux chiens privés depuis long- 
temps de lactose, Foa isole chez ces animaux une anse de Vella 
et Les soumet pendant 75 jours à une alimentation lactosée. Au 
bout de ce temps il constate que la lactase est réapparue dans 
la muqueuse de lintestin, mais continue à faire défaut dans 
celle de l’anse de Vella. Ici donc on ne peut invoquer ni 
influence humorale, ni action réflexe pour expliquer l'appari- 
tion de la lactase ; il faut admettre de toute nécessité que la 
production de la lactase est conditionnée directement par le 
contact entre le lactose et la muqueuse intestinale. 

En présence de tous ces faits, Bierry (1911) qui, dans son 
gros travail sur les diastases des hydrates de carbone, est assez 
nettement opposé à l'adaptation physiologique des glandes 
digestives, convient qu'à la rigueur on peut comprendre 
l’action du lactose sur l'intestin. « [IL parait admissible, dit-il 
(p. 277), que ce composé puisse inciter d’une façon toute parti- 
culière, en ce qui concerne la production d'un ferment spécii- 
que, les cellules intestinales d'animaux qui normalement, 
comme les oiseaux, ne sécrètent pas de lactase ». Et un peu 
plus loin il ajoute : « A la suite de ces expériences, on ne doit 
pas conclure à une inactivité fonctionnelle absolue de la cel- 
lule à sécréter une diastase nouvelle. Il n’est pas prouvé que 
même chez les animaux élevés dans l'échelle "zoologique, la 
fonetion physiologique qui a trait à la formation des ferments 
digestifs, soit immuable. Rien ne s'oppose à ce que cette fonc- 
tion physiologique ne s'adapte aux conditions nouvelles appor- 


_tées par l'alimentation, et il semble qu’en fait il en soit ainsi, 


puisque certaines diastases, abondamment sécrétées chez l’ani- 
mal jeune, disparaissent chez l'adulte » (p. 278). 

C'est là une conclusion qui, sous la plume de Bierry, cons- 
titue, pour les partisans de la théorie que cet auteur combat, 
üne concession qui peut les satisfaire pleinement. 


Les tentatives faites par Les chercheurs pour obtenir une 
adaptation de l'intestin au lactose nous ont révélé qu'une telle 
adaptation se constatait seulement si on avait prolongé très 
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longtemps la modification appropriée du régime alimentaire 
des animaux. Par conséquent la réaction de l'intestin n’est pas 
immédiate ; elle ne survient que pour une excitation spécifique 
durable ; elle disparait lorsque l'excitation cesse par interrup- 
tion du régime (d’après l'expérience de Sisro, 1907). 

Qu'arrivera-t-il si l'influence exercée par l'aliment se pro- 
longe pendant toute la vie chez un animal, ou même pendant 
plusieurs générations dans une race ou une espèce ? Cet animal 
ou cette espèce acquerront ils des propriétés définitives de 
leurs sucs digestifs, correspondant à leur alimentation spéciale ? 
Se différencieront-ils à ce point de vue des autres individus ou 
espèces, habitués à un régime alimentaire différent? 

PawLow avait très bien posé le problème à propos de la plus 
importante des glandes digestives chez les animaux supérieurs, 
le pancréas. « Puisque l'alimentation, dit-il, agit si puissam- 
ment, pour déterminer des variations chimiques caractéristiques 
de la glande, il se peut que, sous l'influence des conditions 
naturelles de la vie journalière ou du fait de régimes long- 
temps continués (durant toute la vie, comme cela se passe pour 
certaines races de chiens), se produisent des types donnés et 
stables de glandes pancréatiques » (1901, p. 66). 

Cependantles physiologistes quise sont intéressés à l'influence 
de l'alimentation sur les sécrétions diastasiques n’ont songé à 
contribuer à la question que d'une façon proprement expéri- 
mentale. Je ne connais point de travail qui ait eu pour but de 
comparer au point de vue de leurs propriétés chimiques, les 
sucs digestifs d'espèces animales naturellement habituées à des 
régimes différents. L'observation de types donnés et stables de 
sécrétions digestives, correspondant à des alimentations natu- 
relles déterminées, ne peut cependant qu'apporter d’utiles 
renseignements pour le débat. Mais alors il ne s'agit plus ici 
de la recherche purement qualitative d'une diastase apparue ou 
non dans des conditions expérimentales ; il s'agit d'une étude 
essentiellement quantitative, procédant par dosages rigoureux 
pour permettre de comparer les teneurs en ferment qui corres- 
pondent à l’usage habituel plus ou moins grand des diverses 
substances alimentaires. C’est à une telle étude, comme on la 
vu, que je me suis livré sur les Coléoptères. 

Les résultats que j'ai obtenus me paraissent suffisamment 
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nets pour entrainer la conviction dans le sens d'une adapta- 


tion des sécrétions diastasiques à l'alimentation. Nous avons vu 
en particulier, qu'en ce qui concerne la diastase protéolytique, 
il y avait une étroite corrélation entre l'abondance de cette 
diastase et la teneur du régime habituel en principes albumi- 
noïdes. Même correspondance, et aussi rigoureuse, entre la 
sécrétion de la lipase et l'abondance des corps gras dans lali- 
mentation. Adaptation encore des sucs digestifs à un régime 
plus ou moins amylacé, par une teneur appropriée en amy- 
lase. 

Pour les substances comme les monoglycérides, saponifiables 
par la monobutyrinase, et dont on ne sait pas s'ils entrent, ni 
pour combien ils entrent dans l’alimentation des Insectes, on 
ne peut naturellement point parler d'adaptation. 

Nous pouvons dire qu'il y a toujours adaptation quantitative 
des sécrétions diastasiques à l'égard des substances alimen- 
taires entrant de façon normale et habituelle dans le régime 
des Coléoptères. Comment faut-il entendre cette adaptation 
physiologique ? L’interprèterons-nous dans le sens finaliste où 
la considérait Pawzow ? Regarderons-nous la sécrétion des dias- 
tases comme un « mécanisme plein d'art » témoignant « d’une 
finesse exquise et d’une adaptation intime des phénomènes à 
leur but » (page 211)? 

Donner aux faits ce sens finaliste, serait oublier les inhar- 
monies de ce mécanisme, bien mises en évidence par les recher- 
ches modernes. Ce serait perdre de vue, par exemple, que 
l'intestin du fœtus produit des diastases bien avant que celles-ci 
puissent avoir une utilité digestive, que la lactase au lieu d’être 
localisée chez les Mammifères est produite en grande quantité 
par des Invertébrés, Crustacés et Mollusques, qui ne consom- 
ment jamais de lactose, qu'il existe en outre chez ces mêmes 
Invertébrés une grande quantité de diastases ne jouant aucun 
rôle physiologique, parce que Les hydrates de carbone qu'elles 
sont capables d'hydroliser n’entrent jamais dans l'alimentation 
normale de ces animaux. 

On ne peut donc soutenir la théorie d'une exacte appropria- 
tion fonctionnelle des sécrétions diastasiques, d’une harmonie 
préétablie entre les propriétés des glandes digestives et la 
nature des aliments qu’elles doivent transformer. Et on ne sau- 
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rait accepter davantage, à cause des faits précédemment cités, 
la thèse plus logique, mais trop simpliste, d'après laquelle 
Fanimal produirait les diastases exactement nécessaires à l’éla- 
boration de ses aliments, parce que ces aliments eux-mêmes 
seraient les agents spécifiques déterminant, comme réaction 
physiologique, la sécrétion des diastases capables d'agir sur 
eux. | Ha 
La présence de diastases chez le fœtus bien avant la nais- 

sance, la sécrétion simultanée de nombreuses diastases très 
actives et très variées chez les Invertébrés, la production 
d'enzymes par d’autres tissus du corps que la muqueuse diges- 
tive nous conduisent bien plutôt à regarder ces agents chimi- 
ques des organismes comme des excreta du métabolisme vital, 
produits par presque toutes les cellules, et normalement élimi- 
nés. Si nous ne savons point reconnaitre ces corps autrement 
que par leurs propriétés catalytiques, nous ne devons point 
supposer que ces propriétés s'exercent nécessairement, mais 
nous rappeler au contraire que les diastases ne trouvent à rem- 
plir leurs fonctions chimiques que dans certains cas particu- 
liers, notamment lorsque le milieu extérieur soumet à leur 
action fermentative les substances qu'elles sont capables de 
transformer. C'est ce qui est réalisé pour les diastases sécrétées 
par les microbes qui se développent sur un milieu nutritif 
approprié, ou pour les diastases produites par l'appareil diges- 
tif des êtres supérieurs. Iei l'organisme bénéficie du pouvoir 
chimique de ses diastases ; il utilise Leurs propriétés qui seule- 
ment alors deviennent fonction physiologique et constituent la 
fonction digestive. On voit que cette dernière, comme toutes les 
fonctions Etes suppose « l’action réciproque » de l être vivant 
et du milieu. 

Mais aussi, pas plus que les autres fonctions vitales, elle n’est 
immuable ; elle est capable de s'adapter aux conditions du . 
milieu, par suite de l’action de ce milieu lui-même sur l’orga- 
nisme. Îl est facile de se rendre compte du mécanisme de cette 
adaptation physiologique : 

L'usage prédominant d'un aliment déterminé amène l’utili- 
sation, dans une mesure plus ou moins importante, de la dias- 
tase spécifique correspondante, par suite une élimination, une 
destruction en quantité plus ou moins grande, de cette dias- 
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tase (1). On peut déjà supposer que par cela seul, la cellule 
digestive, produisant Le ferment, est amenée à en sécréter davan- 
tage, de même que dans la décomposition du bioxyde de 
baryum, l'élimination de l'oxygène mis en liberté entraine une 
plus grande production de ce gaz aux dépens du bioxyde. Et 
ma comparaison n'est pas seulement une image ; elle exprime 
le phénomène purement chimique, grâce auquel on peut com- 
prendre que l’utilisation d’une diastase détermine de la part de 
la cellule vivante une élaboration plus active de cette diastase. 
Si l'usage de l'aliment est habituel et prolongé, cette élabora- 
tion plus active devient un caractère habituel et normal : par 
là se trouve réalisé un type stable de suc digestif adapté à 
l'alimentation. 


Tel est donc le point de vue auquel nous sommes maintenant 
arrivés : si les diastases peuvent être sécrétées par les orga- 
nismes indépendamment de toute influence alimentaire (celles 
du fœtus, certaines diastases des Invertébrés), à partir du 
moment où elles exercent un rôle digestif vis-à-vis de l'aliment, 
leur production devient subordonnée à l'influence de ce der- 
nier. La présence des substances hydrolisables arrivant au 
contact de la muqueuse digestive excite la sécrétion des dias- 
tases spécifiques, cette excitation pouvant s'entendre dans un 
sens purement physico-chimique, et sans qu'il soit nécessaire 


d'attribuer à la cellule digestive, comme le faisait PAwLow, une 


« intelligence » spéciale, un sens de l’opportunité. 

De telles réactions de l'organisme vivant ne sont pas rares, 
et Bonn (1912) a pu écrire à ce propos la remarque suivante, 
qui rend très bien compte des phénomènes d'adaptation diasta- 
sique : « Si la cellule, dit-il, si l'organisme est amené souvent à 
l’état de suractivité fonctionnelle par l’une des forces du milieu 


\ 


(1) On sait qu’il existe deux sortes de catalyseurs : les uns se retrouvent 
intacts à la fin de la réaction qu’ils provoquent, et par conséquent la quan- 
tité de substance qu’ils peuvent transformer est théoriquement illimitée. 
Les autres subissent des modifications au cours de la catalyse : ils se 
détruisent en agissant, tout au moins ils perdent leur activité catalytique. 
C’est parmi ces derniers que se rangent les diastases. Aussi la quantité de 
substance qui peut être transformée par une diastase croît avec la quantité 
de ferment; et c’est sur'ce principe même que sont fondées les méthodes 
de dosage des diastases. 
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extérieur; c’est-à-dire à perdre certaines substances actives, la 
cellule, l'organisme, au bout d'un temps plus ou moins long, 
réagira contre cette perte de substances en fabriquant ces sub- 
stances avec plus d'activité. Des faits analogues sont devenus 
banaux dans le domaine des études des Instituts Pasteur. Quel 
que soit le procédé que l’on emploie pour soustraire de temps 
à autre une substance chimique à un organisme, celui-ci en 
général arrive à fabriquer cette substance en plus grande 
abondance » (page 235). 

L'adaptation quantitative des diastases au régime alimentaire 
est tout à fait analogue aux réactions des organismes vis-à-vis 
des toxines, aux phénomènes d’immunisation auxquels Box fait 
ici allusion. Comme ces derniers, l'adaptation des diastases 
digestives n'est qu’un cas particulier de la loi générale de 
production des anticorps sous l'influence des antigènes. 

Le rapprochement est d'autant plus légitime que, entre toxi- 
nes, antitoxines et diastases, il existe une parenté étroite sur 
laquelle Ducraux a beaucoup insisté. Et des faits viennent 
encore confirmer l’analogie que j'établis ici : suivant des obser. 
vations d'ABDERHALDEN et de ses élèves, si l'on injecte à un ani- 
mal du saccharose ou du lactose, on peut constater, une heure 
seulement après l'injection intra-veineuse, ou dix ou quinze heu- 
res après une injection sous-cutanée, l'apparition d’une enzyme 
hydrolisant ces sucres, dans le sérum du sujet en expérience. 
IL y à identité parfaite de cette réaction avec celle que déter- 
mine l'injection d’une toxine. Evidemment dans l’un et l’autre 
cas, le processus physiologique est le même. 

Le même il est encore dans la réaction de l'intestin vis-à-vis 
de l'aliment, et pas plus ici que dans le sérum sanguin, nous ne 
pouvons nous étonner de voir apparaitre une diastase nouvelle 
sous l'influence d'une substance appropriée, par exemple la 
lactase obtenue par Porrier et Brerry (1901), P. Sisro (1907), 
C. Foa (1910), après administration d’une alimentation lacto- 
sée. Ici l'excitation spécifique réveille la production de l’enzyme, 
ralentie ou éteinte par défaut d'usage, peut-être même la fait 
naitre en fournissant à La cellule la condition essentielle qui lui 
manquait jusqu'ici pour manifester cette aptitude chimique. 

Nous pouvons donc dire avec PawLow qu'il y a bien réelle- 
ment une corrélation étroite entre les sécrétions diastasiques et 
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 l’alimentation ; mais nous avons singulièrement modifié la 
conception du physiologiste russe ; à la notion d'adaptation trop 
vague et toute empreinte de finalisme, nous avons substitué 
celle d’un déterminisme physico-chimique, à point de départ 
dans l’action d'agents extérieurs, les constituants du régime 
alimentaire. En constatant que la nature de l'aliment fait varier 
en quantité dans le sens le plus favorable à la digestion, ou 
même fait apparaitre, la diastase qui lui est précisément appro- 
priée, nous avons trouvé, non point une raison de nous rallier 
au finalisme de PawLow, mais un exemple de plus de cette cor- 
respondance entre les actions du monde et les qualités du 
vivant que Houssay (1912) à si magistralement mise en lumière 
dans le domaine des actions mécaniques et des phénomènes de 
mouvement. 


A vrai dire, ce n’est là rien moins qu’une extension aux phé- 
nomènes du monde vivant de la /o2 du déplacement de l'équi- 
libre, dont les physiciens ont reconnu la généralité dans le 
domaine des faits inorganiques naturels. Cette loi permet de 
prévoir les changements que subit un système en équilibre, si 
l'un des facteurs qui interviennent dans cet équilibre vient à 
varier. Elle a été énoncée par Le CaaTELIER sous la forme sui- 
vante : Tout système en équilibre éprouve, du fait de la varia- 
tion d'un seul des facteurs qui maintiennent cet équilibre, une 
transformation dans un sens tel que, si elle se produisait seule, 
elle amènerait une variation de signe contraire du facteur con- 
sidéré. 

Considérons, disent les physiciens, un liquide en équilibre 
avec sa vapeur dans une enceinte fermée ; cet équilibre dépend 
de deux facteurs, la température et la pression. Æ/evons la tem- 
pérature : l'équilibre est déplacé dans le sens de la production 
du phénomène qui tend à abaisser la température, c'est-à-dire 
dans le sens d’une plus grande formation de vapeur, la pres- 
sion prenant d’elle-méme la valeur pour laquelle est réalisé le 
nouvel équilibre. 

De même la quantité d'aliment, habituellement transformée 
dans le tube digestif d'un animal, dépend de deux conditions : 
la quantité de substance alimentaire habituellement ingérée, 
et la quantité de diastase digestive normalement produite 
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par l'animal. Augmentons la ration de la substance alimen- 
taire : une plus grande quantité de celle-ci va subir la trans- 
formation digestive, la sécrétion de la diastase active s’éle- 
vant d'elle-même à la valeur congruente. | 

Toute fonction physiologique s'exerçant normalement dans 
des conditions extérieures toujours identiques est un phéno- 
mène qui se répète en restant semblable à lui-même, et repré- 
sente bien, par conséquent, un état d'équilibre entre ces con- 
ditions extérieures et Les propriétés du vivant: à un tel équilibre, 
les biologistes donnent le nom d'adaptation physiologique. 
Celle-ci a pour reflet le plus souvent, un caractère spécial de la 
forme, une adaptation morphologique. | 

Si les agents extérieurs viennent à modifier leur influence, 
l'équilibre se déplace dans un sens prévu par le principe de 
Le CaTeLiER : il y a réalisation d'un nouvel état d'équilibre, les 
aptitudes fonctionnelles de l'être vivant se modifiant elles-mêmes 
dans le sens nécessaire. L'évolution des fonctions physiologi- 
ques, entraïnant à sa suite celle des formes animales, n'est qu'un 
cas particulier de la loi du déplacement de l'équilibre, qui régit 
les phénomènes physiques (1). | | 

Gianp fait remarquer quelque part que, dans les sciences natu- 
relles les plus évoluées, la notion de causalité se confond avec 
celle de finalité. En fait nous ne voyons point le physicien se 
demander si la loi du déplacement de l'équilibre dans les phé- 
nomènes naturels est l'expression d’une nécessité mécanique ou 


(1) Je dois indiquer que dans son /ntroduction à la Pathologie générale 
(1905)-et dans d’autres ouvrages plus récents (cf. La Stabilité de la vie, 1910), 
Le Danrec a déjà comparé les phénomènes de l’immunité aux phénomènes 
physico-chimiques visés par la loi de Le Caarezrer. J’ajouterai que c’est de 
façon tout à fait personnelle, à la suite de mes observations sur l’adapta- 
tion des diastases, que je suis arrivé au même rapprochement. 

Tout récemment dans un intéressant article, W, D. Baxcrorr (1912) a 
insisté sur le caractère universel de la loi du déplacement de l'équilibre, 
pour laquelle il propose l’énoncé suivant, tout à fait général : « Les chan- 
gements qui affectent un système sont tels qu’ils tendent à rendre minimum 
la perturbation d’origine extérieure ». Cet auteur est d’avis que « le champ 
le plus intéressant pour l’étude de cette loi se trouve dans le domaine des 
sciences naturelles ». 

On découvrira sans peine que le déplacement de l’équilibre est la tra- 
duetion, dans le langage des physiciens, de « l'assimilation fonctionnelle » 
de Le Danrec,lde | « autorégulation » de W. Roux et de Ja loi de Lamarck 
sur l’usage et le défaut d'usage des organes. 


he ou +. biologiste ne se e posera Au la cu de savoir 
si l'ajustement précis de l’organisme à ses conditions d’exis- 
: ience, doit être envisagé comme une fin ou comme un résultat. 


+ 
* 
FA 
À 1 
TE 
4 
{ = 
RE 
(#8 
Pi 
à me | 
Le! A 
F£ 
fe | 
1% 
» 
Mau | 
+4 Me à 
+4 LES 270 
TE « LL 
CO: n'A 
Eh _ 4 / 
À k 
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Il existe deux manières de contribuer à la recherche et à la 
connaissance scientifiques : ou bien on peut se contenter de 
recueillir des faits, de les étudier avec un grand luxe de 
détails et de les léguer tels quels aux généralisateurs pour les 
synthèses futures ; ou bien on peut tenter soi-même de dégager 
un intérêt théorique des résultats de ses observations et de les 
relier par une interprétation générale. 

On pardonnera à ce mémoire de ne s'être pas borné à un pur 


exposé de faits morphologiques et physiologiques. On à pu 


voir que les faits n'y intervenaient au contraire que comme 
sources d'idées générales, et qu’on y faisait une abondante 
utilisation des données recueillies de tous les côtés par les 
chercheurs, l'édification des théories scientifiques nécessitant 


la collaboration de tous. 


Il m'a paru impossible de séparer dans l’exposé de mes 
recherches ce qui ne l'avait point été dans la réalité d'un long 
travail, à savoir : les hypothèses qui me conduisaient à telles 
observations et à telles expériences, les résultats bruts de 
celles-ci et de celles-là, les idées théoriques en faveur desquel- 
les parlaient ces résultats, joints aux faits découverts par mes 
prédécesseurs. Mais il convient maintenant de dresser le bilan 


de mes recherches et, pour y jeter plus de clarté, d'en rappe- 


ler séparément les résultats dans l’ordre des faits et les résul- 
tats dans l’ordre des idées. : 

Si l’on fait abstraction des idées directrices et de l'intérêt 
théorique qui ont guidé mon travail, trois sujets bien distincts 
ont successivement retenu mon attention : 1° la physiologie 
générale de la sécrétion chitineuse ; 2 la morphologie et l'ana- 


{ 
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tomie microscopique du tube digestif; 3° l'étude chimique 
et physiologique de quelques diastases de l’intestin moyen. 
Sur le premier point, j'ai tâché d'établir les conditions qui 
règlent et déterminent la production de la chitine chez les 
Coléoptères. J’ai montré que la quantité relative de chitme 
dépendait de conditions intrinsèques, en particulier la matu- 
rité imaginale, le sexe et la taille; puis qu’elle était fonction 
des facteurs extrinsèques, comme le climat et surtout le régime 
alimentaire. Le sens et l’action de ces divers facteurs ont été 
précisés à l’aide de nombreuses mesures, effectuées tant sur 


les espèces que sur les sexes et les individus. Désireux d’abor- 


der le problème par toutes ses faces, j'ai recherché quel était 
le rôle de la production de chitine dans la croissance larvaire 
et la métamorphose ; j'ai été conduit par là à étudier de très 
près la croissance des Insectes métaboliques et le phénomène 
des mues, et j'ai découvert chez le Dytique l’augmentation de 
poids du corps pendant la métamorphose. J’ai donné amsi une 
étude entièrement originale, aussi complète que possible, des 
faits relatifs à la production de cette substance squelettique, la 
chitine, qui tient une si grande place dans l’organisation des 
Coléoptères. Les mesures relevées au cours de mes élevages 
de Dytiques constituent les premières données précises que l’on 
possède sur la croissance et les mues larvaires des Insectes à 
métamorphoses complètes ; elles modifient assez profondé- 
ment, je crois, l’idée trop schématique que l’on se faisait de 
cette croissance. 

En ce qui concerne la morphologie du tube digestif, il 
n'existait dans la littérature que quelques descriptions de 
détail; j'ai repris, à l’aide de types suffisamment nombreux 
choisis dans les grandes familles de Coléoptères, l'étude générale 
et comparée des organes intestinaux. J'ai montré d’abord qu'il 
n'y avait pas lieu de rechercher pour le tube digestif tout 
entier, la relation généralement établie par les biologistes 
entre la nature du régime alimentaire et la longueur de l’intes- 
tin, mais que cette relation se vérifie si l'on considère seule- 
ment les dimensions de l'intestin moyen : ce dernier présente 
une longueur considérable chez les types à alimentation végé- 
tarienne ou coprophage abondante. 


L'intestin antérieur a été étudié dans les deux séries paral- 
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lèles des herbivores et des carnivores, au sommet desquelles 
se trouvent des formes bien différenciées, avec gésier très 
développé. J'ai décrit et figuré ces formes diverses, en mon- 
trant à quels éléments d'importance variable (appareil chiti- 
neux, muscles longitudinaux, etc.) étaient dues leurs différen- 
ces de constitution. Nos connaissances sur l'intestin antérieur 
s’en trouvent d'autant accrues, bornées qu'elles étaient jusqu'ici 
à l'intestin antérieur de rares types, comme les Dytiscides ou 
les Mélolonthiens. É 

Dans l'intestin moyen, j'ai insisté sur les caractères particu- 
liers que présentent chez le Carabe et chez le Hanneton les 
phénomènes de sécrétion ; j'ai pu mettre en évidence chez ce 
dernier la prédominance de la sécrétion mérocrine, sous forme 
de vésicules à contenu basophile, tandis que chez le Carabe il 
y à, à la fois, une émission lente de sécrétion acidophile dans 
les diverticules et une active sécrétion holocrine dans le tube 
intestinal même. Les cryptes de régénération ont aussi des 
caractères différents, d'ailleurs déjà connus, sinon mis en paral- 
lèle. 

A part chez les Dytiscides et chez les Silphes, l’intestin pos- 
térieur n'avait point été étudié chez les Coléoptères. J'ai fait con- 
naître sa constitution générale, et les variations de cette consti- 
tution dans l'intestin grèle. J'ai signalé l'existence chez les 
Carabides de véritables « glandes rectales », analogues à celles 
décrites chez d’autres Insectes, et qui n'avaient pas encore été 
vues sous leur forme typique chez les Coléoptères. J'ai décrit 


enfin le curieux rectum à ceinture malpighienne des Coléop- 


tères hétéromères et tétramères. IL n’est point jusqu'au rectum 
terminal qui ne m'ait fourni enfin d’intéressantes particularités 
histologiques. 

Consacrée à l'étude des propriétés digestives de lintestin 


_ moyen, la troisième partie de ce travail renferme les résultats 


de mes recherches sur quelques diastases que j'ai décelées et 
dosées pour la première fois chez les Coléoptères : une diastase 
protéolytique, une lipase, une monobutyrinase, une amylase 
et une invertine. J’ai montré que pour la diastase protéolyti- 
que, la lipase et l’amylase, il paraissait y avoir un rapport 
entre leur production plus ou moins abondante chez l'Insecte 
et la nature de son alimentation normale. On ne peut songer 
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naturellement à établir la même relation pour les deux autres 
diastases dont le pouvoir de transformation s'exerce sur des 
principes alimentaires qui n’entrent point habituellement dans 
le régime des Insectes. Cette partie de mon travail constitue 
une contribution entièrement neuve à la Physiologie comparée 
de la digestion. 

Comme on le voit, trois ordres de recherches se sont partagé 
mon attention, et, à ne considérer que leur objet propre, il 
semble n’exister entre elles aucun lien plus étroit que d’avoir 
été effectuées sur le même ordre d’Insectes. Ce qui les enchaine 
véritablement, ce qui les relie entre elles, c'est une commune 
inspiration lamarckienne, c'est surtout la thèse générale qui se 
développe à travers les trois parties du mémoire et qu'il ne 
sera pas inutile d’esquisser ici toute nue. 

Empruntant à Copr, l'illustre représentant du néo-lamar- 
kisme, sa distinction des phénomènes catagénétiques et des 
phénomènes anagénétiques, je faisais remarquer, au début de 
ce travail, que les uns et les autres contribuent au détermi- 
nisme des caractères de forme chez les animaux ; j'ajoutais 
qu'il était tout indiqué de rechercher d’abord la part à attri- 
buer dans ce déterminisme aux phénomènes catagénétiques, pro- 
ducteurs de substances de déchet, et dont les conditions, dans 
bien des cas, se prêtent assez facilement à l’analyse. C’est 
pourquoi je me suis appliqué d’abord à scruter les causes aux- 
quelles est liée la production de la chitine, substance de déchet 
chez les Insectes ; j'ai montré qu'elle est influencée par tous 
les facteurs externes capables de modifier le métabolisme 
nutritif. Au rôle de ces facteurs se trouvent donc soumis du 
même coup tous les caractères de forme introduits chez l’In- 
secte par la présence de la chitine. 

Or l'étude du tube digestif permet de constater de tels 
caractères. La chitine entre dans la constitution même des 
intestins antérieur et postérieur, prend ainsi directement part à 
l’organisation morphologique. J'ai fait voir qu'en outre 
l’'encroûtement chitineux entrainait pour tel organe d’impor- 
tantes particularités, telles que le mode de plissement de la 
paroi épithélio-chitineuse, la disposition des muscles longitu- 
dinaux, l'importance de la ceinture musculaire annulaire. 
Toutes les dispositions qui en résultent peuvént être conçues 
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comme liées dans une certaine mesure à la présence de l’in- 
tima élastique qui revêt l’épithélium. 

Ainsi, en tant que liés au dépôt de substances de déchet, en 
tant que dépendant de phénomènes catagénétiques, les carac- 
tères morphologiques sont soumis au déterminisme qui règle 
ces phénomènes. En ce sens, la forme peut être conçue, si l’on 
veut, comme le contre-coup, indifféremment favorable ou désa- 
vantageux, des conditions du monde extérieur. 

Mais l'étude du tube digestif des Coléoptères ne nous à pas 
présenté uniquement des caractères liés à la présence de la 
chitine. Nous avons rencontré d'autres particularités de la 
forme qui manifestaient ce que SPENCER aurait nommé « une 
accommodation continue » de la vie avec les nécessités créées 
par le milieu. Nous avons vu par exemple l'intestin moyen se 
développer en longueur, en raison même de l'importance du 
travail digestif à fournir. Nous avons vu telles régions de 
l'intestin antérieur ou postérieur présenter justement un 
développement musculaire en rapport avec la résistance 
opposée par une épaisse intima élastique ou par un contenu 
intestinal abondant et consistant. IL ne s'agissait plus iei de 
phénomènes catagénétiques ; et en rangeant tous ces faits sous 
le vocable de « l’assimilation fonctionnelle », on saisira tout de 
suite que c'est plutôt de phénomènes anagénétiques qu'il s’agit. 
Si les phénomènes catagénétiques traduisent passivement, en 
quelque sorte, les influences du monde extérieur, les phénomè- 
nes anagénétiques nous frappent davantage peut-être en ce 


‘qu'ils sont des « réponses appropriées » aux agents externes. 


Et ici nous voyons se poser devant nous le problème de l’adap- 
tation et de son mécanisme. 

Pour peu que le biologiste cherche la formule des faits qu'il 
recueille, il ne peut échapper à la question de l'adaptation. 
Et lorsqu'elle se pose devant lui, il ne dépend plus de lui dela 
négliger. [l est embarqué. Il faut qu'il se fasse sur l'adaptation 


“une opinion d’où dépendra sa façon de rechercher d’autres faits 


nouveaux, de les classer, de les traiter. 

C’est cette opinion personnelle que j'ai cherchée dans l'étude 
des propriétés diastasiques de l'intestin moyen. Car l’adapta- 
tion morphologique n’est, à mon sens, qu'une apparence, un 
reflet dans l'adaptation, phénomène essentiellement d'ordre 
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physiologique. Les dosages minutieux auxquels je me suis livré 
sur les sucs intestinaux des Coléoptères, m'ont conduit à regar- 
der ces sucs comme normalement adaptés à l'alimentation de 
l'Insecte. Plus encore que les phénomènes d'adaptation des 
formes animales, les adaptations fonctionnelles se prêtent aux 
interprétations finalistes. En regardant l'adaptation comme un 
cas particulier d’équilibration d'un système naturel, en la fai- 
sant rentrer dans la loi générale du déplacement de l'équilibre 
formulée par les physiciens, je n’ai pas sans doute émis une 
théorie absolument neuve et originale ; au moins ai-je placé la 
question hors des tentatives du finalisme, en la portant sur le 
terrain des phénomènes physico-chimiques ; au moins ai-je 
indiqué avec une netteté et une conviction nouvelles la nécessité 
d'élever la biologie au niveau déjà atteint par les autres scien- 
ces de la nature. | | 

Et si l’on m'objecte que mes généralisations sont prématu- 
rées et que le penchant à généraliser nous entraine presque 
inévitablement dans l'erreur, je répondrai avec SPENCER que 
« Les erreurs sont les étapes de la route qui mène au vrai ». 
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LISTE DES 


Cicindelidae 


Cicindela campestris L. 


— sylvatica L. 


Carabidae 


Elaphrus cupreus Duft. 


Leistus spinibarbis F. 


Carabus (Procrustes) coria- 


ceus L. 
Carabus auratus L. 


—  catenulatus Scop. 


_—  monilis F., var.con- 


situs Panz. 


—  violaceus L.var.pur- 


purascens Fabr. 
— intricatus L. 


Feronia (Steropus) 
Fabr. 
Harpalus atratus L. 


Dytiscidae 


madida 


Dytiscus dimidiatus Bergstr. 
— marginalis L. 
_ punctulatus F. 
Cybister lateralimarginalis 


De. 


Colymbetes fuscus L. 


Acilius sulcatus L. 


Hydrophilidae 
Hydrous piceus L. 


Hydrophilus caraboïdes L. 


Fabr. 


'4 


21 Sphæridium scarabæoides 


22 


25 


39 
36 
37 
38 
39 
4o 
A1 
42 


ESPÈCES ÉTUDIÉES 


Staphylinidae 


Ocypus olens Mull. 


Byrrhidae 


Byrrhus pilula L. 


Silphidae 


Silpha (Necrodes) littoralis L. 
— (Phosphuga) atrata L. 
—  obscuraL , 


Scarabæidae 


Onthophagus fracticornis 
Preyssl. 


Aphodius 


fimetarius L. 
(Teuchestes)  fos- 
sor L. 


Geotrupes mutator Marsh. 


palis L. 


stercorarius L. 
hypocrita Illig. 
sylvaticus Panz. 
(Trypocopris) ver- 


Oryctes nasicornis L. 
Melolontha vulgaris L. 
Polyphylla fullo L. 
Phyllopertha horticola L. 
Serica brunnea L. 
Cetonia aurata L. 
Oxythyrea funesta Poda. 
Trichius fasciatus L. 
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Lucanidae 


43 Lucanus cervus L. 
44 Dorcus parallelipipedus L. 


Elateridae 


45 Lacon murinus L. 


46 Melanotus punctolineatus Pel, 
47 ElatersanguinolentusShrank. 


Telephoridae 
48 Telephorus rusticus Fall. 
Tenebrionidae 


49 Asida grisea L. 
90 Blaps mucronata Latr. 
51 Opatrum sabulosum L. 
Meloïdae 
| 


52 Meloe violaceus Marsh. 


Curculionidae 


53 Otiorynchus ligustici L. 


APPENDICE 


54 Otiorynchus atroapterus de 
Geer. 

95 — tenebricosus 
Herbst. 

56 Hylobius abietis L, 

97 Molytes coronatus Latr. 


Cerambycidae 


98 Cerambyx scopolii Füssl. 
99 Dorcadion fuliginator L. 


Chrysomelidae 


60 Donacia clavipes F. 

61 Timarcha tenebricosa Fabr. 

62 — coriaria Laich. 

63 Chrysomela fastuosa Seop. 

64 Melasoma (Lina) populi L, 

65 — —  tremulæ 
Fabr. 


Coccinellidae 


66 Coccinella septempunctata L. 


DEL S 


Lacie 


À 


ER Er 


TRE Ve ee ANS PONS 9 


Aa») 


i 
LÉ: 


74 di 
PPT, 
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TABLEAU I 


Mesures sur la chitine : coefficients spécifiques 


e Nombre Aie. Poids | Coefficien 
Espèces d'individus do de chitine 
mesurés |; dividu | "moyen | spécifique 

Cicindela campestris. 38 10,2 0,81 79,1 

—  sylvatica . .. 20 14,7 1,0 70:05 

Elaphr us cupreus. . . 50 3,92 0,29 82,4 

Leistus spinibarbis . . 9 1,70 0,111 65,3 

Procrustes coriaceus. . 1/ 165,1 13,69 82,7 

Carabus auratus . . . 38 52,0 3,44 66,5 

—  calenulaltus. . 4o 92,6 4,0 76,1 

—  Consilus. . . 5 57,2 2,08 69,7 

—  purpurascens . 2/4 IE) 5,31 68,6 

AL LT LC LUS Ne ho 65,6 5,59 84,9 

Harpalus atratus.  . . 15 7,03 0,73 103,7 

Dytiscus dimidiatus .… . 60 248,3 13,07 95,2 

—  marginalis. . 4o 196,1 11,09 59,1 

! —  punctulatus. . 60 133,1 8,89 66,5 
RE. Cybister  lateralimar H 

1 HITS) UE : 9 221 ,1 17,69 79,8 

Ce Coly ymbetes fascus ue 1/ 30,3 1,88 62,3 

sy Acilius sulcatus . . . 26 33,6 2,09 89,9 

Hé. Hydrous piceus . k 27 373,3 23,68 63,4 

- Hydrophilus car aboides. l 33,6 3,99 105,6 

a Ocypus olens … . : 14 26,7 2,00 74,9 

J Byrrhus pilula  . . . 7 17,0 1,43 84,1 

DUC Sulpha littoralis . . . 15 37,2 2,56 68,8 

An ESS La 20 NOR 30 LS à 1,09 94,9 

ro ObSEUTE: 1, JA F8 19,9 1,60 82,9 

Aphodius fossor . . . 15 1924 ET 114,8 

Geotrupes mutalor . . 4o 69,8 9,19 74,4 

— slercorarius . 33 92,0 6,20 67,1 

_ sylvaticus AGAIN -88;:2 3,96 93,2 

Oryctes nasicornis : 20 336 33,8 100,5 

Melolontha vulgaris . . 4o 94,8 5:75 61,9 

Phyllopertha horticola . 100 4,71 0,29 61,5 

Serica brunnea . . . 15 3,27 0,91 94,8 

Cetonia aurata . . . 19 47,8 5,66 118,4 

Oxythyrea funesta 7 12, 1,48 119,9 

Trichius fasciatus . . 17 10,58 PRES 146,5 

Lucanus cervus . » 27 214.9 24,55 110,9 

Dorcus par allelipipedus. 12 45,4 5,29 116,9 

Lacon murinus . à 15 6,78 0,65 92,9 

Elater sanguinolentus ù 10 4,04 0,41 101,9 

Telephorus rusticus … . 50 6,50 0,49 75,4 

Blaps mucronata. . . 20 48,2 4,42 01,7 

Opatrum sabulosum . :. 39 4,37 0,47 107,9 


\ 
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Nombre POS Poids |Coefficient 
Espèces d'individus - | * TE de chitine 
mesurés | à dividu moyen | spécifique 
Otiorynchus tigustici. 10,47 1,06 101,2 
— atroapterus . 3,89 0,30 93,9 
— tenebricosus. 8,24 0,71 85,8 
Cerambyx scopolit 33,3 3,17 95,2 
Donacia clavipes . 3227 0,39 119,9 
Timarcha tenebricosa  . 55,8 4,33 89,9 
— cor iaria 14,8 1,07 118,8 
Chrysomela fastuosa. 2,01 0,24 110,4 
Lina populi 9,92 0,88 94,4 
Lina tremulae. Fee 9,88 0,63 107,1 
Coccinella  septempunc- 
LA 28 AMEN VARIE PA Sr 3,DI :: 0,30 85,5 


TABLEAU II 


Mesures sur la chitine : coefficients sexuels 


a Poids Coefficient 
Espèces don de chitine 

Rd moyen sexuel 
EE rer Die mäle 145,2 12,0 86,1 

Procrustes coriaceus nee 185.0 14.8 80 
RAR PA EME mâle 42,8 2,099 68,9 
Carabus auralus  . telle 61,3 3° 93 64.1 
Le } mäle 48,9 3,74 76,5 
catenulatus femélle 56 3 lee 75.8 
(4 ROUTES mâle 53,0 3,80 91,7 
LA femelle 61,5 h17 67.8 
ns purpuras -  ( mâle 72,2 5,08 70,4 
cens.."}.«{ femelle 82,9 5,54 66,8 
eZ à 1 mâle 56,4 4,93 87,4 
ROTH: femelle 74,9 6,17 82,4 
L PAT. male 6,62 0,68 102% 
Harpalus atratus . femelle 7 4h 0.78 104,8 
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| uR Poids Coefficient 
Espèces Er de chitine 
STE moyen sexuel 
Dytiseus dimidiatus À Rene) 248 | 13660 | de 
ax Dee Armale 205,4 12,47 60,7 
marginalis À femelle 186,9 10,71 57,3 
mâle 129,9 8,60 66 ,2 
ns punctulatus } femellel 1364 Q11 668 
Cybister tan mâle 213,2 17,6 82,9 
ginalis . femelle 220,0 17,7 77,2 
mâle 29,3 2,00 68 ,2 
Colymbetes fuscus . ! HRNTE 3773 ont 56.5 
264 NERO } mâle 92,2 2,99 91,6 
4 Acilius sulcatus. . { Folle 5510 316 By 4 
‘He mâle 345.4 22,03 63,8 
: DH APTOUS prosus à. femelle|  4or,3 25,34 63,1 
x Aile 68,5 5.18 5.6 
S- Geotrupes mutator _… À Érelle 7122 5 21 Es 
su 

—  stercora- ( mâle 97,1 6,98 71,4 
PUIS N. femelle 86,9 5,47 62,9 

: . male 370,3 37,8 100, 
Orycles nasicornts . DATES 25.8 508 ns 
Melolontha vulgaris AE HE 29 234 
j RARE màle 239,2 33,0 140,5 
2 ii CRUE femelle 190,7 19,0 81.3 
Dorcus parallelipi- | mâle 38,6 4,63 119,9 
1:21: MM femelle DA 2 5,99 114,0 
Otiorynchus tenebri- | male 7,99 0,60 755 
Cosus { femelle 8,93 0,82 96,1 
Timarcha  lenebri- { mâle 40 ,2 4,65 119,6 
cosa. ! femelle 63,4 4 ,02 63,4 
Æ me mâle 10,9 ,06 143,1 
coriaria . } femelle 18,7 ,77 94,6 
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TABLEAU III 


Mesures sur la chitine : Variations individuelles du coefficient c. 


e) P 
Individus 
4 | P C L | P | c 
1. — Carabus catenulatus. 
cg. c cg. cg. 
a 308 1 80 He (] ie 68 
b 43,2 3,0 69 43,7 3,9 80 
c 43,4 4,0 92 48,1 3,D 73 
d 44,1 3,0 68 52,2 3,7 7L 
e 44,4 3,7 85 53,7 4,0 74 
7: 45,0 3:5 78 53,8 4,0 74 
g 45,7 3,7 81 59,0 4,7 85 
h 46,5 4,6 99 95,5 4,0 72 
t 47,1 7,0 70 56,2 4,7 8/ 
j b87 | 43 88 52 | 48 84 
fe 49,3 3,9 71 57,9 4,6 80 
l 49,9 3,9 66 97,6 4,6 80 
m 90,2 3,6 72 58,9 9,1 87 
n 90,9 4,0 79 99,9 4,2 71 
0 50,7 3,8 75 59,8 4,9 82 
P 91,0 4,7 80 99,9 4,6 77 
q 52,9 3,9 66 60,1 4,3 Te 
r 55,0 4,3 78 63,3 5,0 79 
s 56,9 3,8 67 66,7 4,0 60 
£ 64,2 4,7 | 73 68,6 4,5 66 
>. — Dyliscus marginalis. 
cg. cg. cg. cg. 
a 150,0 8,9 07 140,6 8,0 97 
b 172,0 11,7 68 148,0 8,/ 97 
(a 178,6 10,8 60 149,5 8,5 97. 
d 183,5 10,9 97 164,1 10,2 62 
e 199,1 FU 99 164,8 TF2 68 
Ti 108,4 13,9 70 172,7 10,0 58 
g 199,5 14,0 70 179,9 11,0 Gr 
h 202,0 12,5 62 180,1 9,7 54 
a 203,1 13,0 67. 184,7 9,9 04 
7 203,6 11,2 55 186,2 10,4 56 | 
k 206,7 12,0 67 191,1: 9,4 49 
l 207,9 13,4 64 199,0 12,5 64 
m 208,0 13,6 65 192,0 10,0 51 
n 208,7 13,2 63 199,9 9,9 45 
0 210,7 12,3 98 203,9 14,9 Z, 
P 212,7 12,8 60 204,2 13,0 4 
q 220,0 12,9 97 204,6 127 62 
r 225,6 13,0 58 207,2 11,9 97 
s 258,9 13,7 53 2914, 7 11,9 50 
l 263,9 14,1 54 234,9 11,9 49 


Er 


Fr 


NE re he 7: 


Bas SA Er at 


CET Re 


LC 


PhEShleg: =» a en 
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à — À ——————— | ———— | À ———— À —— ———— 


3. — Geotrupes mutator. 


j cg. g. cg. 

a &i.4 3.6 87 46.4 3.9 84 
b 46,5 D 12 69 48,0 k,2 87 
c 52,8 4,6 87 55,8 3,8 68 
d 55,0 42 58 56,2 2,2 57 
e 58,2 4,3 74 60,8 4,2 69 
#4 60,5 4,9 81 61,5 6,1 99 
gx 61,2 4,2 F 69 63,0 4,8 70 
h Gr ,7 4,6 79 63,2 5,4 89 
t 62,8 4,2 67 64,0 3,0 96 
J 62,8 5,0 80 65,0 4,5 69 
k 64,0 4,2 66 68,2 D 2 76 
l 65,2 4,7 72 69,0 9,9 78 
m 69,8 6,2 89 70,8 a 73 
n 72,9 5,4 74 77,8 5,5 71 
0 77,9 5,7 74 84,0 5,9 70 
P 79,0 6,4 81 85,0 6,4 79 
q 85,0 6,8 80 88,9 6,0 67 
F 87,9 6,7 74 89,0 6,5 73 
s 102,5 8,2 80 99,2 6,2 63 
u 104,5 7,9 71 108,2 8,1 79 


4. — Melolontha vulgaris. 


à cœ cg. cg. 

a 98,0 4,6 82 89,0 4,8 54 
b 62,9 4,8 70 93,1 4,8 52 
(a 63,9 3,8 6o 93,9 4,2 45 

ASE | 64,7 4,8 74 98,1 5,2 53 
e 65,9 015 80 106,5 5,4 51 
"f 66,7 :550 84 107,9 6,0 56 
g 70,9 5,2 74 110,7 6,0 54 
h 72, SE 72 110,9 5,7 51 
db" 73,6 5,9 75 112,7 6,3 56 
J 20,7 4,9 65 fi4,2 5$7 5o 
k 76,6 9 }2 68 117,1 6,9 59 
l 77,4 AS Gr 117,9 6,0 55 

om 78,0 Da 67 120,4 dl Gr 
n 187 Da 66 123,0 6,4 52 
0 80,0 5,6 70 128,8 7,9 59 
P 82,0 4,6 56 125,1 6,6 53 
q 85,4 6,7 78 126,0 6,5 52 
| AE 87,6 6,3 72 126,9 6,9 5 
s 87,9 5,4 Gr 136,7 7,2 53 
l 91,9 7,2 78 139 ,A 7,6 99 


des pesées 
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TABLEAU IV 


Mesures sur la croissance en poids de Dyliscus marginalis. 


1er individu 


Dates 


mg. 

9 février 28 
12 1 — 43 
1 — 82 
ON 99 


iTte mue 


17 février| 147 


TO NE 166 

D A NEA 300 

DD) US 358 

23 . — 398 

24 — 450 
2e mue 


25 février| 626 


26 — 762 
27 — 816 
28 -— |1.010 
29 — |1.025 
1er mars [1.099 
DANS nr 2 
du. DIX! 100 
4 —  |1.375 
5 — |r1.382 
6 —  |1.385 
7 — 1.435 
8 — |1.498 
4 — |1.507 
Mélamorphose 


Poids les pesées 


2e individu 


Dates 


8 février 27 

II Le 53 

14 11— 86 
1re mue 


15 février| 150 


17 — 209 
20  — 369 
21  — 403 
2e mue 
22 février| 595 
28  — 625 
2h — 742 
26 — 909 
28! =" ,|T.085 
29 — |1.088 
2 mars |1.314 
3 — |1.330 
NET 
ANT 460 
7 — |1.465 
8 — |1.498 
Métamorphose 
27 avril |1.186 
30 — 1.650 
3 mai 1.048 
6 — 1.659 
12 — 1.676 
1D — 2.010 
18 — 1.999 
21 — 1.945 
24 — 22 
ATIPISE 1.999 
30 —  |1.999 
2 Juin |1.999 
5 — 2.037 
8: — 1.984 


3e individu (®) 


Dates 


ms 

ro février 23 

He 33 

TONNES 65 

Di 62 

18 — 67 
1re mue 


1ofévrier| 126 

22  — 210 

25 — 360 
26 nue 


26février| 572 


27: — 615 
28 — 677 
29 — 718 
Iermars| 709 
2° — 999 
3 — 980 
A Yi rros 
5 alr 4 
6 —  |1.193 
7 )— N]1.3857 
8 — |1.372 
9 — |1.385 
10 — |1.407 
12 — 1,435 
12 — |1.372 
13 — |1.348 
Métamorphose 


4e individu Q 


Dates 


Poids des pesées Poids des pesées 


me. 

10 février 23 

13 — 40 

16 — 73 

17, — 80 
1Te nue 


18février| 125 


19 — 152 

SON 250 

D HUE 377 
2e mue 


26février| 535 


27 — 999 
28 — 682 
29 — 720 
rermars| 835 
2 — 920 
3 — 930 
AY 052 
5 — |1.085 
6 — |1.120 
7 — |1.266 
8 — |1.306 
9 — |1.302 
10 — |1.379 
11 —  |1.390 
12 — |1.303 
13 — |1.380 
14° = ':|1,925 
Métamorphose 
6 mai |1.466 
9 — |1.465 
12 — |1.247 
10 —\#\r1940 
18 — ‘|1:410 
21 — |1.399 
2h —"|r.416 
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rer individu 2e individu G‘{ | 3e individu © | 4e individu Q 


Dates 
s pesées 


Dates 
s pesées 


Dates Dates | piqs 
Îldes pesées 


Poids! , 
des pesées 


Poids Je Poids dd 


—— |__| —— À À | ——— | — 


mg. mg. 

11 Juin [2.000 27 mai |1.931 
14 — 1.999 30 — |1.445 
: 17 —  |2.016 2 juin |1.487 
20 — 2.048 5 — |r1.472 
23 —  |2.007 8 — 11.476 
26 — 2.032 11 — |1.549 
2 juillet [2.150 14 —  |1.466 
TAGS 2,014 17 — |1.464 
8  — 2.020 JON TS O Ut 
Il — 2,022 23 — |r.493 
14 — |1.995 26 — |r.662 
17 — [2.089 2juillet|r .627 


TABLEAU V 


Mesures sur le tube digestif. 


» | PR - Long. |Long.|Long.|Long. 
s UE de de de 


an 
ss 
È 


3 du $ x : ë 

Espèces tube | l’int. | l’int. | l'int. — 
ji A dig. | ant. | moy. | post. vP 

L La | Lm Lp 

PRE cg. | mm. | mm. | mm./| mm. 
Cicindela campestris.| 10,6 | 17,9 | 8,0 | 4,3 | 5,6 1,9 
 Leistus spinibarbis .| 2,7 | 12,6 | 5,9 | 2,9 | 3,7 2,1 
Procrustes coriaceus.|121,4 » » : | 36,0 | 30,0 7,9 
RU Carabus auratus. .| 71,3 | 43,5 | 11,6 | 16,6 | 19/2 4,0 
D éronia madida | 19,0 |: 29,3 | 11,7 | 9,4 |" 8,2 D 5 
SAN Dytiseus dimidiatus.|254,0 [127,7 | 25,3 | 21,7 | 80,7 3,4 
Fe : —  marginalis.|195,9 [118,3 | 23,8 | 19,0 | 55,5 HA 
MES Doous 125,901108,4 | 21,3 |/19,7 | 04,4 3,9 

Cybister lateralimar-- 

TOP 21171137, 1 | 20,8 | 19:3: | 96,9 3,2 
Hydrous piceus .  .1458,0 [202,8 | 5,8 |147,2 | 49,8 19,1 

Hydrophilus  cara- 
BOIRE AE" 82.81 54,7 2,5 | 36,6 | 15,6 11,4 

Sphaeridium scara- 

\ DGROI de TA" S 5 » d'A AE: EP » 2119 
Ocypus:olenstn 4} 80,4 | 37,1 | 7,9 | 17,0 | 12,2 5,4 
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Long. | Long. 


Poids du nr 


Espèces 


Byrrhus pilula 
Sulpha obscura 
Ontophagus  fracti- 
cornis CT 00e 
Aphodius fimetarius. 
_ fossor. 
Geotrupes mutator . 
Geotrupes  stercora- 
(AU NON AS, AP QU 
Geotrupes hypocrita. 
Trypocopris vernalis. 
Oryctes nasicornis 
Melolontha vulgaris. 
Cetonia aurata 
Trichius fasciatus . 
Lucanus cervus . 
Dorcus parallelipipe- 
A RUN des APR AT 
Melanotus - punctoli- 
nealus Vi 
Elater  sanguinolen- 
lus PE 
Telephorus rusticus. 
Asida grisea. 
Blaps mucronata. 
Meloe violaceus . 
Oliorynchus ligustici 
be abietts . 
Dorcadion fuligina- 
tor Da A 
Donacia clavipes. 
Timarcha tenebricosa 
— COriaria . 
Melasoma populi. 
Coccinella septem- 
punctata 


al 


RE 
œ © CO O0 00 
EUONmmE 


” 


On HmHEHm% wo tr 


nl 


ni 
[er] C0 © CTOLE D ND Co Rem nm 


1 
nl 


[SA 


ce 
© 
en 


Lt 
D 19 m 


4 ed © 
H SD DJ EE DANI Don NN 
4 


SNJ © # OO] 
D OR DO n 


DES OL © D mm 


Re. 7 aus Mai ts 
ss vs. 


2 


D ONINI @© De CO 


M OO ON D © © CO 


mm ND Qt 

Co SERRES 
SON ER Co 
© O1 OI 


ed bd © 


pe 
© 
3 


PA Ù SR PE LS AMI US Sen 


4909. 
| 4890. 
| 1895. 
| 4903. 


1905. 


1858. 
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